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ABSTRACT
MORPHOGENETIC AND ULTRASTRUCTURAL INVESTIGATION 
IN THE HYPOTRICHIDA (CILIOPHORA, PROTOZOA):
IMPLICATIONS IN CILIATE EVOLUTION
by
BARRY J .  WICKLOW 
U n i v e r s i t y  o f  New H a m p sh ire ,  May, 1982
H y p o t r i c h s  r e p r e s e n t  a  h i g h l y  d i v e r s e  s p e c i e s  en se m b le  d i s p l a y i n g  
a  w ide  r a n g e  o f  fo rm  and  f u n c t i o n  t h a t  r e f l e c t s  e x t e n s i v e  r a d i a t i o n  i n  
a w ide  v a r i e t y  o f  h a b i t a t s .  B e c a u se  o f  t h e i r  c o n s t a n c y  th r o u g h  t i m e ,  
p a r t i c u l a r  h a b i t a t s  s u c h  a s  m a r in e  s a n d s  h a r b o r  fo rm s  t h a t  may h av e  
p e r s i s t e d  w i t h  l i t t l e  c h a n g e  f o r  h u n d re d s  o f  m i l l i o n s  o f  y e a r s  a n d ,  
h e n c e ,  may h o ld  c l u e s  t o  h e l p  u n r a v e l  m y s t e r i e s  o f  c i i i a t e  e v o l u t i o n .  
U sing  l i g h t  o p t i c a l  m ic r o s c o p y  an d  b o t h  s c a n n in g  and  t r a n s m i s s i o n  
e l e c t r o n  m ic r o s c o p y ,  I  ex am in e  c o r t i c a l  m o rp h o g e n e s i s  th r o u g h  c e l l  
d i v i s i o n  and i n t e r p h a s e  u l t r a s t r u c t u r e  o f  s e v e r a l  s p e c i e s  o f  m a r in e  
c i l i a t e s . U s in g  t h i s  i n f o r m a t i o n  I  p r o p o s e  p h y l o g e n e t i c  r e l a t i o n s h i p s  
w i t h i n  t h e  H y p o t r i c h i d a ,  s u g g e s t  h o m o lo g ie s  b e tw e e n  h y p o t r i c h s  and 
o t h e r  c i l i a t e s ,  d i s c u s s  t h e  a d a p t i v e  s i g n i f i c a n c e  o f  c i i i a t e  m i c r o -  
t u b u l a r  o r g a n e l l e s , and  e x p l o r e  t h e  e v o l u t i o n  o f  c e l l u l a r  c o m p le x i ty  
i n  g e n e r a l .
T h ig m o k e ro n o p s is  and t h e  U r o s t y l i n a  
T h ig m o k e ro n o p s is  j a h o d a i  n . g e n . ,  n . s p .  i s  a b e n t h i c  e s t u a r i n e  
c i i i a t e .  The m o rp h o g e n e t ic  p a t t e r n  i s  o f  t h e  u r o s t y l i n e  t y p e :  f r o n t a l
xiv
c i l i a t u r e  d eve lops  from a  l o n g i t u d i n a l  s e r i e s  o f  o b l i q u e  s t r e a k s .  I  
i n t e r p r e t  t h e  p o s tm e m b r a n e l l a r  f i b e r  i n  T h ig m o k e ro n o p s is  a s  hom ologous 
w i th  t h e  p o s t c i l i o d e s m a t a  o f  k a r y o r e l e c t i d  and  h e t e r o t r i c h i n e  c i l i a t e s .  
I  c o n s i d e r  c i r r i  and  m e m b ra n e l le s  a s  o l i g o m e r i z e d  o r g a n e l l a r  com plexes  
h a v in g  e v o lv e d  by a m p l i f i c a t i o n  ( p o l y m e r i z a t i o n )  o f  k in e to s o m a l  p a i r s  
w i th  co n co m m itan t  r e d u c t i o n  o f  m i c r o t u b u l a r  d e r i v a t i v e s  and a  g e n e r a l  
d e c r e a s e  i n  t h e  number o f  o r g a n e l l a r  c o m p lex es  p e r  c e l l  a s  m ore com plex  
h y p o t r i c h s  e v o l v e d .
D i s c o c e p h a lu s  and  t h e  D i s c o c e p h a l i n a  ( n . s u b o r d . )
I  d e s c r i b e d  m o r p h o g e n e s i s ,  u l t r a s t r u c t u r e ,  and  po ly m o rp h ism  i n  
D is c o c e p h a lu s  e h r e n b e r g i  a s  w e l l  a s  s t r u c t u r e  and  m o rp h o g e n e s i s  i n  
Psam m ocephalus b o r r o r i  ( n . g e n . ,  n . s p . ) ,  P sam m ocephalus  f a u r e i  ( n .c o m b .)  
and A m p h i s i e l l a  m a r i o n i . The d e v e l o p m e n t a l  p a t t e r n  o f  D_. e h r e n b e r g i  
i s  d i v e r g e n t  f ro m  t h a t  o f  o t h e r  h y p o t r i c h s .  U nique  u l t r a s t r u c t u r a l  
s p e c i a l i z a t i o n s  ( e . g .  p e r i s t o m i a l  c i r r u s ,  d o r s a l  b r i s t l e  co m p lex ,  m ic ro  
t u b u l a r  s p i n e s )  c h a r a c t e r i z e  t h i s  g e n u s .  S p e c i e s  o f  t h e  g en u s  Psammo­
c e p h a lu s  a r e  s t r u c t u r a l l y  and  d e v e l o p m e n t a l l y  s i m i l a r  t o  D is c o c e p h a lu s  
b u t  d i f f e r e n t  from  A m p h i s i e l l a  and  s e r v e  a s  i n t e r m e d i a t e s  i n  an  e v o l u ­
t i o n a r y  s e r i e s  t h a t  d e m o n s t r a t e s  a  t r e n d  i n  t h e  D i s c o c e p h a l i n a  to w ard  
i n c r e a s e d  c y t o s k e l e t a l  c o m p l e x i t y ,  c i r r a l  r e d u c t i o n  and  h y p e r t r o p h y ,  
and o v o id  c e l l  s h a p e .
C e r t e s i a  and  t h e  E u p l o t i n a  
P o s t c i i i a r y  m i c r o t u b u l e s  f ro m  m e m b r a n e l la r  k in e to s o m e s  l i n e  t h e  
b u c c a l  c a v i t y  and  s e p a r a t e  p a r a l l e l  a r r a y s  o f  p h a r y n g e a l  d i s c s . A lv e o ­
l a r  p l a t e s  l i e  w i t h i n  a l v e o l a r  m em branes ; l a s i o s o m e s  a r e  p r e s e n t .
D u rin g  m o rp h o g e n e s i s  m i c r o t u b u l a r  b u n d le s  a p p e a r  b e s i d e  ( l a t e r  a t t a c h e d
xv
to )  d e v e lo p in g  f r o n t a l  a n l a g e n ;  t h e y  d i s a p p e a r  a f t e r  c i r r i  a r e  i n  f i n a l  
i n t e r p h a s e  l o c a t i o n s .  T h ese  m i c r o t u b u l e s  may b e  i n v o l v e d  i n  m e d i a t i n g  
p la c e m e n t  o f  c o r t i c a l  s t r u c t u r e s  d u r i n g  m o r p h o g e n e s i s .  A lth o u g h  p o s s e s s ­
in g  u n iq u e  c h a r a c t e r s ,  C e r t e s i a  s h a r e s  a  c l o s e  p h y l o g e n e t i c  r e l a t i o n ­
s h ip  w i t h  E u p l o t e s .
E p i c l i n t e s  and t h e  E p i c l i n t i n a  ( n . s u b o r d . )
M o rp h o g e n e s is  i s  b a s e d  on 4 k in d s  o f  p r i m o r d i a :  o r a l ,  c a u d a l  
( u n iq u e  t o  E p i c l i n t e s ) , f r o n t a l  ( i n  t h e  o p i s t h e  o n l y ) ,  and  s o m a t i c .
The m o rp h o g e n e t ic  p a t t e r n  o f  E p i c l i n t e s  i s  d i v e r g e n t  from  o t h e r  h y p o ­
t r i c h s .  S p e c i a l i z a t i o n s  o f  t h e  d o r s a l  b r i s t l e  com plex  and c o r t e x  a r e  
u n iq u e  to  E p i c l i n t e s . The a b o v e  i n f o r m a t i o n  f a l s i f i e s  h y p o th e s e s  t h a t  
i n c lu d e  E p i c l i n t e s  i n  p r e s e n t  h y p o t r i c h .  g r o u p s .
EVOLUTION WITHIN THE ORDER HYPOTRICHIDA (CILIOPHORA, PROTOZOA) 
ULTRASTRUCTURE AND MORPHOGENESIS OF THIGMOKERONOPSIS JAHODAI 
(N.GEN., N . S P . ) ;  FHYLOGENY IN THE UROSTYLINA (JANKOWSKI, 1979)
CHAPTER I
EVOLUTION WITHIN THE ORDER HYPOTRICHIDA (CILIOPHORA, PROTOZOA): 
ULTRASTRUCTURE AND MORPHOGENESIS OF THIGMOKERONOPSIS JAHODAI 
(N.GEN., N . S P . ) ;  PHYLOGENY IN THE UROSTYLINA (JANKOWSKI, 1979)
I n t r o d u c t i o n
H y p o t r i c h s ,  w i t h  t h e i r  h i g h  l e v e l  o f  s t r u c t u r a l  and  d e v e lo p m e n ta l  
c o m p le x i ty ,  r e p r e s e n t  a n  e v o l u t i o n a r y  p e a k  among t h e  d i v e r s e  a s s e m b la g e  
o f  s p e c i e s  com posing  t h e  phylum  C i l i o p h o r a .  The p r e s e n c e  o f  o r g a n e l l a r  
co m p le x e s :  p a r a m e m b r a n e l l e s , lo c o m o to ry  c i r r i  ( p a r t i c u l a r l y  f r o n t a l  
c i r r i ) ,  and a s s o c i a t e d  f i b r i l l a r  s y s te m s  c h a r a c t e r i z e  m o s t  o f  t h e  
500 known s p e c i e s .  H y p o t r i c h s  d i s p l a y  a  w id e  r a n g e  o f  fo rm  an d  f u n c ­
t i o n  r e f l e c t i n g  e x t e n s i v e  r a d i a t i o n  i n  a  v a r i e t y  o f  h a b i t a t s .  Numerous 
a d a p t i v e  s t r a t e g i e s  h a v e  b e e n  s u c c e s s f u l l y  e x p l o i t e d  l e a d i n g  t o  a  
h i g h l y  d i v e r s e  s p e c i e s  e n s e m b le .  P l a n k t o n i c ,  i n t e r s t i t i a l ,  t h i g m o -  
t a c t i c ,  s e s s i l e ,  t u b i c o l o u s  and  s t a l k e d  s p e c i e s  e x i s t ;  t h e y  c a n  b e  
c o i l e d ,  c o n t r a c t i l e  o r  r i g i d ;  b o t h  e n c y s t i n g  an d  b u d d in g  fo rm s  a r e  
known; m ost a r e  f r e e - l i v i n g ,  o t h e r s  e n d o -  o r  e c to c o m m e n s a l ; t h e y  
c a n  b e  c e p h a l i z e d  o r  v e r m i f o r m ,  c o n c a v e  a n d  r e n i f o r m ,  o v a l ,  f l a t t e n e d  
o r  f u s i f o r m .  T h i s  d i v e r s i t y  o f  fo rm  an d  f u n c t i o n  s h o u ld  b e  r e f l e c t e d  
i n  c u r r e n t  s y s t e m a t i c  s c h e m e s .
FAURE-FREMIET, i n  1 9 6 1 ,  p r o p o s e d  2 s u b o r d e r s  w i t h i n  t h e  Hypo­
t r i c h i d a :  t h e  S t i c h o t r i c h i n a  an d  t h e  S p o r a d o t r i c h i n a .  T h i s  d i v i s i o n  
h a s  b e e n  a c c e p te d  i n  t h e  c l a s s i f i c a t i o n  schem es o f  JANKOWSKI ( 1 9 6 7 ) ,  
PUYTORAC e t .  a l . ( 1 9 7 4 ) ,  CORLISS ( 1 9 7 7 ) ,  and  LEVINE e t .  a l . ( 1 9 8 0 ) .
Such  a  d i v i s i o n  was o p p o sed  by BORROR C l972) d u e  t o  t h e  h i g h  d i v e r  -
2
3s i t y  w i t h i n  t h e  o v e r l a p p i n g  o n t o g e n e t i c  p a t t e r n s  b e tw e e n ,  t h e  two 
s u b o r d e r s .
FAURE-FREMIET i n c l u d e d  8 f a m i l i e s  w i t h i n  h i s  2 h y p o t r i c h  s u b ­
o r d e r s  i n  1961; CORLISS, i n  1979 , r e c o g n i z e d  11 f a m i l i e s :  A s p i d i s c i -  
d a e ,  E u p l o t i d a e ,  G a s t r o c i r r i d a e ,  H o l o s t i c h i d a e ,  K e r o n id a e ,  K i i t r i c h i -  
d a e ,  O x y t r i c h i d a e ,  P s i l o t r i c h i d a e ,  S p i r o f i l i d a e ,  S t r o n g y l i d i i d a e ,  
and U r o s t y l i d a e .  BORROR (1979)  t r a n s f e r r e d  t h e  g e n u s  H o l o s t i c h a  
t o  t h e  f a m i ly  U r o s t y l i d a e ,  t h e r e b y  d r o p p in g  t h e  name E o l o s t i c h i d a e  
a s  a  j u n i o r  synonym. A ls o  i n  1 9 7 9 ,  TUFFRAU d e s c r i b e d  a n  a d d i t i o n a l  
f a m i ly ,  t h e  K a h l i e l l i d a e .  JANKOWSKI (1979) i n  h i s  r e v i s i o n  o f  t h e  
o r d e r  s u g g e s t s  new nam es f o r  many p r e v i o u s l y  d e s c r i b e d  t a x a ,  e l e v a t e s  
many g e n e r a  t o  f a m i l y  s t a t u s  an d  p r o p o s e s  s u p e r f a m i l i a l  and  s u b o r d i n a l  
ch an g e s  t h a t  h e  deems a c c e p t a b l e .
R e c e n t l y  b o t h  u l t r a s t r u c t u r a l  an d  m o r p h o g e n e t ic  i n f o r m a t i o n  
h a v e  b e e n  u s e d  t o  a d v a n t a g e  i n  c i i i a t e  s y s t e m a t i c s  and  p h y lo g e n y .
LYNN ( 1 9 7 6 ) ,  an d  GIERRASSH10VA and  SERAVLN (1976) h a v e  cham pioned  
t h e  u s e  o f  s o m a t ic  k i n e t a l  u l t r a s t r u c t u r e  a s  h i g h l y  c o n s e r v a t i v e  
d a t a  i n  c h a r a c t e r  p h y lo g e n y .  PUYTORAC e t .  a l .  (1976) an d  SMALL (1976) 
hav e  r e l i e d  h e a v i l y  on t h e  u l t r a s t r u c t u r e  o f  t h e  o r a l  a p p a r a t u s  i n  
t h e i r  s y s t e m a t i c  s t u d i e s .  BORROR (1 9 7 2 ,  1 9 7 9 a ,  1979b) and  CORLISS 
(1968) h a v e  a r g u e d  f o r  t h e  u s e  o f  m o rp h o g e n e t ic  d a t a  i n  c o n s t r u c t i n g  
n a t u r a l  c i i i a t e  p h y l o g e n i e s .  C l e a r l y  a  com bined  a p p r o a c h  i s  w a r r a n t e d .
I d e a s  o f  DOGIEL ( 1 9 2 9 ) ,  l a t e r  r e - e m p h a s i z e d  by  POLJANSKI and  
RAIKOV (1 9 7 6 ) ,  s u g g e s t  t h e  h y p o t h e s i s  t h a t  a n  i n t e r a c t i o n  o f  p o l y m e r i ­
z a t i o n  and  o l i g o m e r i z a t i o n  o f  hom ologous  s t r u c t u r e s  h a s  p la y e d  a  
m a jo r  r o l e  i n  f a s h i o n i n g  o r g a n e l l a r  c o m p le x e s  d u r i n g  c i i i a t e  e v o l u t i o n .  
Use o f  b o t h  u l t r a s t r u c t u r e  and  t h e  o r d e r l y  p r o c e s s  o f  d e v e lo p m e n t
4a s  " l e n s e s "  may a l l o w  t e s t i n g  o f  s u c h  a  h y p o t h e s i s  an d  c u l m i n a t e  
i n  a m ore l u c i d  v ie w  o f  h y p o t r i c h  p h y lo g e n y .
I n  t h e  p r e s e n t  s t u d y  I  ex am in e  t h e  u l t r a s t r u c t u r e  and  m o rp h o g e n e s i s  
o f  T h ig m o k e ro n o p s is  . j a h o d a i  n . g . ,  n . s p . ,  p r o p o s e  a  p h y lo g e n y  o f  U r o -  
s t y l i n e  h y p o t r i c h s  and  e x p l o r e  t h e  p o s s i b l e  c o u r s e  o f  e v o l u t i o n  o f  
h y p o t r i c h  o r g a n e l l a r  c o m p le x e s  i n  g e n e r a l .
M a t e r i a l s  and  M ethods
I  i s o l a t e d  T h ig m o k e ro n o p s is  j a h o d a i  f ro m  s u r f a c e  s e d im e n t s  (m o s t ly  
g r a v e l  and c r u s h e d  s h e l l )  o f  G r e a t  Bay n e a r  J a c k s o n  E s t u a r i n e  L a b o r a t o r y ,  
Adams P o i n t ,  New H a m p s h ire .  P o p u l a t i o n s  g row  i n  c u l t u r e  on  t h e  d ia to m  
P h a eo d ac ty lu m  i n  30  °/oo  s e a w a t e r  a t  16°C .
I  s t a i n e d  c e l l s  w i t h  BORROR’ s  n i g r o s i n - b u t a n o l  m e thod  (1979b)  o r  
a  m o d i f i c a t i o n  o f  TUFFRAU's p r o t a r g o l  t e c h n i q u e  C l9 6 7 ) :  a f t e r  f i x a t i o n
i n  PEEENYI’ s s o l u t i o n  ( w i t h  0 .3  g NaCl^ p e r  10 m l a d d ed  t o  a d j u s t  osm o- 
l a r i t y )  c e l l s  a r e  d e h y d r a t e d ,  a f f i x e d  t o  a lb u m e n iz e d  c o v e r s l i p s  and  
c o v e re d  w i t h  a  t h i n  l a y e r  o f  c o l l o d i o n  b e f o r e  p r o c e e d in g  t o  b l e a c h i n g  
and s t a i n i n g  (HAMMERSMITH, p e r s .  com m .).
I  f i x e d  c e l l s  f o r  S .E .M . i n  a  1 :1  m i x t u r e  o f  2% 0 0 , i n  30 ° /o o  s e a -s 4
w a te r  and 3% g l u t a r a l d e h y d e  i n  30  ° /o o  s e a w a t e r  f o r  30 m i n u t e s ,  f o l l o w e d  
by d e h y d r a t i o n  t o  100% e t h a n o l .  T hen  I  t r a n s f e r r e d  a  c o n c e n t r a t e d  d ro p  
o f  c e l l s ,  w h i l e  o b s e r v i n g  w i t h  a  d i s s e c t i n g  m i c r o s c o p e ,  t o  a  c o v e r s l i p  
c o a t e d  w i t h  a  t h i n  l a y e r  o f  a lb u m e n .  B e f o r e  t h e  c e l l s  a i r  d r i e d ,  I  
f lo o d e d  t h e  c o v e r s l i p  s l o w l y  w i t h  a d d i t i o n a l  100% e t h a n o l ,  ch an g ed  t h i s  
f l u i d  by a d d in g  d r o p s  o f  f o r m a l - a l c o h o l  (a  1 :1  m i x t u r e  o f  8% f o r m a l i n  
and 95% e t h a n o l )  t o  o n e  s i d e  o f  t h e  c o v e r s l i p  u n t i l  t h e  e v a p o r a t i n g  
e t h a n o l  was c o m p le t e ly  r e p l a c e d .  T h i s  r e d u c e s  t u r b u l a n c e  p ro d u c e d  when 
a d d in g  f o r m a l - a l c o h o l  d i r e c t l y  t o  100% e t h a n o l .  A f t e r  2 m i n u t e s ,  I  
t r a n s f e r r e d  c o v e r s l i p s  t o  a  C o p l in  j a r  c o n t a i n i n g  f o r m a l - a l c o h o l  f o r  
30 m i n u te s .
Specim ens  a d h e r e  im m e d ia te ly  t o  t h e  c o v e r s l i p s  upon  d e n a t u r a t i o n  o f  
t h e  p r o t e i n  l a y e r  by  e t h a n o l .  The f o r m a l - a l c o h o l  m i x t u r e  c o m p le te s  t h e
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6album en f i x a t i o n ,  t h u s  s e c u r i n g  t h e  c e l l s  t o  t h e  c o v e r s l i p .  A f t e r  t h e  
c e l l s  a r e  c r i t i c a l  p o i n t  d r i e d ,  t h e y  a r e  s p u t t e r  c o a t e d  w i t h  heavy  
m e t a l s ,  a t t a c h e d  t o  s t u b s  and  v ie w e d  i n  an  AMR 1000 S .E .M . w h i l e  s t i l l  
on c o v e r s l i p s .
T h i s  m ethod f a c i l i t a t e s  h a n d l i n g  o f  s m a l l  s p e c im e n s  ( I  h a v e  a l s o  
p r o c e s s e d  T a r d i g r a d e s  and  H ydra  u s i n g  t h i s  t e c h n i q u e )  n o r m a l l y  d i f f i c u l t  
to  p r e p a r e  f o r  S .E .M . F u r th e r m o r e ,  I  c a n  p r e p a r e  them  f o r  T .E .M . even  
a f t e r  t h e y  a r e  p r e p a r e d  f o r  S .E .M . (SPINDLER, 1 9 7 8 ) .  T h i s  c a p a b i l i t y  
a l lo w s  a n a l y s i s  o f  c o r t i c a l  f e a t u r e s  o r  p a t t e r n s  w i t h  s u b s e q u e n t  s tu d y  
o f  s u b c o r t i c a l  s t r u c t u r e s  i n  t h e  same c e l l .
I  f i x e d  c e l l s  f o r  T .E .M . u s i n g  t h e  same 0 sO ^ - g l u t a r a l d e h y d e  m i x t u r e  
d e s c r i b e d  a b o v e ,  w ashed  them  3 t i m e s  i n  e i t h e r  0.1m PO^ b u f f e r  a d j u s t e d  
to  900 m i l l i o s m o l s  w i t h  s u c r o s e  o r  3 0  °/oo s e a w a t e r  and  d e h y d r a t e d  them  
i n  a  g ra d e d  s e r i e s  o f  ETOH. I  i n f i l t r a t e d  embedded s p e c im e n s  u s i n g  
SPURR's s t a n d a r d  medium i n  p y r e x  w a tc h  g l a s s e s .  P o l y m e r i z a t i o n  to o k  
p l a c e  a t  7Q°C o v e r n i g h t .  The p o ly m e r iz e d  p l a s t i c  s e p a r a t e d  from  t h e  
w a tc h g l a s s  upon  im m e rs io n  i n  l i q u i d  n i t r o g e n .  As I  c a n  v ie w  t h e  c e l l s  
c l e a r l y  w i t h  a  compound m i c r o s c o p e ,  I  t h e n  c u t  them o u t ,  o r i e n t  them  
f o r  t h e  d e s i r e d  c u t t i n g  p l a n e ,  a f f i x  them  t o  b l a n k  b l o c k s  and  s e c t i o n  
them u s i n g  a  R e i c h e r t  0M3 u l t r a - m i c r o t o m e .
I  p ic k e d  up s e c t i o n s  on fo rm v a r  c o a t e d  g r i d s ,  s t a i n e d  w i t h  u r a n y l  
a c e t a t e  (3 0  m i n . )  and  l e a d  c i t r a t e  (15  m i n . ) ,  t h e n  v ie w e d  them  i n  a  
JE0L 100S T .E .M .
R e s u l t s
I n t e r p h a s e  S t r u c t u r e
The g e n e r a l  c o r t i c a l  ana tom y o f  T h ig m o k e ro n o p s is  j  a h o d a i  i s  
i l l u s t r a t e d  i n  a cam era  l u c i d a  d ra w in g  o f  a  p r o t a r g o l  s t a i n e d  c e l l  
( f i g .  1) and  i n  S .E .M . ( f i g s .  2 - 6 ) ;  a l l  r e f e r e n c e s  t o  t h e  c e l l  w i l l  be  
r e l a t i v e  t o  t h e  c e l l ' s  l e f t  o r  r i g h t :  i n  v e n t r a l  a s p e c t ,  t h e  c e l l ' s  
l e f t  c o r r e s p o n d s  t o  t h e  r e a d e r ' s  r i g h t .  C e l l  l e n g t h  r a n g e s  from  1 80 -  
240 m (x=208 m, N = 20), c e l l  w i d t h  r a n g e s  from  55 -8 5  m (x=67 m, N = 2 0 ) .
The c i l i a t e  i s  s u p p le  and  s l i g h t l y  c o n t r a c t i l e ;  a  200 m i n d i v i d u a l  
can  s t r e t c h  t o  400 m when f e e d i n g  a c t i v e l y .  When s u b j e c t e d  t o  a  c u r r e n t  
( s u c h  a s  w a t e r  f o r c e d  fro m  a  p i p e t t e )  t h e  c e l l  a d h e r e s  f i r m l y  to  t h e  s u b ­
s t r a t e .  A d h e s io n  i s  a c c o m p l i s h e d  by a  t h i g m o t a c t i c  c i l i a r y  f i e l d  ( d e ­
s c r i b e d  b e l o w ) . I r r e g u l a r  g ro u p s  o f  y e l l o w - g r e e n  g r a n u l e s  a r e  s c a t t e r e d  
s u b c o r t i c a l l y  th r o u g h  t h e  c y t o p la s m .  T h ese  s t r u c t u r e s  a r e  more num erous 
on t h e  d o r s a l  s u r f a c e .  A b u c c a l  c a v i t y  p lu n g e s  50 m i n t o  t h e  c y to p la s m  
from t h e  p o s t e r i o r  b u c c a l  o v e r t u r e .  Food v a c u o l e s  c o n t a i n  num erous and  
s u n d ry  d i a t o m s . Over 100 o v a l  m a c r o n u c l e i  a r e  d i s p e r s e d  th r o u g h o u t  t h e  
c y to p la s m .
H y p o t r i c h s  p o s s e s s  3 k i n d s  o f  c i l i a t u r e :  b u c c a l ,  f r o n t a l  and s o m a t i c  
(BORROR, 1979) . B u c c a l  c i l i a t u r e  i n  T h ig m o k e ro n o p s is  c o n s i s t s  o f  75 mem- 
b r a n e l l e s  and  a  two p a r t  u n d u l a t i n g  m embrane: an  e n d o r a l  membrane c o n s i s t ­
in g  o f  a  s i n g l e  row o f  c i l i a  and  a  p a r o r a l  membrane c o n s i s t i n g  o f  m u l t i p l e  
a r r a y s  o f  c i l i a .
S o m a t ic  c i l i a t u r e  i n c l u d e s  4 row s o f  d o r s a l  b r i s t l e s  ( f i g .  3 ) ;  e a c h  
b r i s t l e  com plex  c o n t a i n s  2 k in e to s o m e s  -  t h e  a n t e r i o r  i s  c i l i a t e d ,  t h e  
p o s t e r i o r  i s  n o t .  One l e f t  m a r g i n a l  and  one  r i g h t  m a r g i n a l  row o f  c i r r i
8F i g .  1 .  I n k  d ra w in g  o f  T h ig m o k e ro n o p s is  j a h o d a i  n . g . ,  n . s p . ,  b a s e d  
on a  p r o t a r g o l  s t a i n e d  s p e c im e n  ( v e n t r a l  a s p e c t ) .
F i g .  2 ,  3 .  S c a n n in g  e l e c t r o n  m i c r o g r a p h s  o f  n o n - d i v i d i n g  c e l l s .  
V e n t r a l  a s p e c t  ( f i g .  2 ) :  Azm -  a d o r a l  zo n e  o f  m e m b r a n e l le s ,
Me -  m a r g i n a l  c i r r i ,  Mv -  m i d v e n t r a l  c i r r i ,  Th -  t h i g m o t a c t i c  
c i r r i ,  Tv -  t r a n s v e r s e  c i r r i .  D o r s a l  a s p e c t  ( f i g .  3 ) :  Db -  
d o r s a l  b r i s t l e s .  (X 7 3 0 ,  7 0 0 ) .
F i g .  4 ,  5 ,  6 .  S c a n n in g  e l e c t r o n  m i c r o g r a p h s  d e p i c t i n g  s t r u c t u r e s  o f
th e  c e l l s  a n t e r i o r  v e n t r a l  c o r t e x .  The a d o r a l  zo n e  o f  m e m b ra n e l le s  
(Azm) and  e n d o r a l  membrane (Em) d e s c e n d  i n t o  t h e  b u c c a l  c a v i t y ;  
i n t e r m e m b r a n e l l a r  r i d g e s  ( Im r)  a r e  v i s i b l e  b e tw e e n  m e m b ra n e l le s  
and  a  r i b b e d  w a l l  (Rw) s u p p o r t s  t h e  r i g h t  s i d e  o f  t h e  b u c c a l  
c a v i t y ;  a  p a r o r a l  membrane (Pm) l i e s  w i t h i n  a  s h a l l o w  g ro o v e  a lo n g  
th e  l e f t  b u c c a l  o v e r t u r e .  P o s i t i o n s  o f  f r o n t a l  c i l i a t u r e ,  
i n c l u d i n g  t h e  p a r o r a l  c i r r u s  ( P c ) , m a la r  c i r r i  (M a), m i g r a t o r y  
c i r r i  (M g), m i d v e n t r a l  c i r r i  (M v), and  t h i g m o t a c t i c  c i r r i  (Th) 
a r e  e v i d e n t .  (X 1 6 0 0 ,  2 6 4 0 ,  3 5 8 Q ).
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a r e  a l s o  p r e s e n t .
F r o n t a l  c i l i a t u r e  c o m p r i s e s  p a r o r a l  ( b u c c a l ) ,  m a l a r ,  m i d v e n t r a l ,  
t r a n s v e r s e ,  m i g r a t o r y ,  an d  t h i g m o t a c t i c  c i r r i  ( m a la r  an d  m i g r a t o r y  
c i r r i  a r e  d e f i n e d  b e l o w ) . A s i n g l e  p a r o r a l  c i r r u s  l i e s  j u s t  a n t e r i o r  
t o  t h e  b u c c a l  c a v i t y  and  2 m a la r  c i r r i  l i e  a d j a c e n t  t o  t h e  p a r o r a l  
membrane ( f i g s .  4 - 6 ) .  J u s t  r i g h t  o f  t h e  p a r o r a l  c i r r u s  and  c u r v in g  
to  t h e  p o s t e r i o r  end  o f  t h e  c e l l  a r e  2 ro w s  o f  ~54 m i d v e n t r a l  c i r r i ;  
a  U -sh a p ed  g ro u p  o f  t r a n s v e r s e  c i r r i  s u b t e n d s  t h i s  s e r i e s  ( f i g .  1 ,  2 ) .  
Two m i g r a t o r y  c i r r i  a r e  p r e s e n t  t o  t h e  r i g h t  o f  t h e  m i d v e n t r a l  ro w , 
j u s t  p o s t e r i o r  t o  t h e  d i s t a l  c o l l a r  m e m b ra n e l le s  ( f i g s .  1 ,  5 ) .  A c i r r a l  
f i e l d ,  l o c a t e d  b e tw e e n  t h e  m i d v e n t r a l  and  l e f t  m a r g i n a l  c i r r a l  ro w s ,  
c o n s i s t i n g  o f  a  s e r i e s  o f  ~42 t r a n s v e r s e  ro w s ,  com pose t h e  t h i g m o t a c t i c  
c i l i a t u r e  ( f i g s .  1 ,  2 ) .
U l t r a s t r u c t u r e
B u c c a l  a p p a r a t u s . The m e m b ra n e l le s  a r e  p a r a m e m b r a n e l le s  ( a s  
d e f i n e d  by  PUYTORAC and  GRAIN, 1976) a n d  e a c h  c o m p r i s e s  4 row s o f  
k in e to s o m e s :  t h e  f i r s t  ( p o s t e r i o r m o s t )  a n d  s e c o n d  a r e  o f  e q u a l  l e n g t h
and a r e  t h e  l o n g e s t  row s (~ 40  k i n e t o s o m e s ) ,  t h e  t h i r d  i s  s h o r t e r  ( - 2 5  
k in e to s o m e s )  and  t h e  f o u r t h  ro w  i s  t h e  s h o r t e s t  w i t h  o n ly  3 - 6  k i n e t o ­
somes ( f i g *  7 ) .  I n  g e n e r a l ,  t h e  m e m b ra n e l le s  i n  t h e  m i d d le  l a p e l  r e g i o n  
h a v e  l o n g e r  row s t h a n  m e m b ra n e l le s  i n  e i t h e r  p ro x im a l  o r  d i s t a l  r e g i o n s .  
A s e r i e s  o f  m i c r o f i b r i l l a r  u n i t s  c o u c h  t h e  p r o x im a l  e d g e  o f  b o t h  
a n t e r i o r  and  p o s t e r i o r  ro w s  o f  m e m b ra n e l la r  k in e to s o m e s  and  e x te n d  
to w ard  t h e  c e l l  s u r f a c e  ( f i g .  7 ) .  B o th  i n t e r -  and  I n t r a m e m b r a n e l l a r  
f i b r i l l a r  c o n n e c t i o n s  a r e  p r e s e n t .
N em atodesm al m i c r o t u b u l e s  o r i g i n a t e  n e a r  t h e  p ro x im a l  end o f  mem­
b r a n e l l a r  k in e to s o m e s ,  p l u n g i n g  i n t o  t h e  c y to p la s m  a t  a  s l i g h t  p o s t e r i o r
F i g .  7 ,  8 ,  9 ,  10 . T r a n s m i s s i o n  e l e c t r o n  m ic r o g r a p h s  o f  t h e  a d o r a l  
m e m b r a n e l l e s . E ach  m e m b ra n e l le  c o m p r i s e s  4 k i n e to s o m a l  rows 
( f i g .  7 ) :  row 1 ( p o s t e r i o r m o s t )  and  row 2 a r e  l o n g e s t ,  row 3 
i s  s h o r t e r  and  row 4 i s  s h o r t e s t ;  f i b r i l l a r  m a t e r i a l  (Fm) b o r ­
d e r s  rows 1 and  4 .  N em atodesm al m i c r o t u b u l e s  (Ne) e x t e n d  f ro m  
t h e  b a s e  o f  m e m b r a n e l la r  k in e to s o m e s  ( f i g .  8 ) .  T r a n s v e r s e  
m i c r o t u b u l e s  (T) o f  row  4 e x t e n d  d i s t a l l y  to w ard  p o s t c i l i a r y  
m i c r o t u b u l e s  (Pmt) f ro m  row 1 o f  t h e  a d j a c e n t  m e m b ra n e l le ;  
b o t h  u n i t e  w i t h i n  t h e  i n t e r m e m b r a n e l l a r  r i d g e  ( I m r ) . M ic r o -  
t u b u l e s  (Mt) e x t e n d  f ro m  t h e  l e f t  edge  o f  t h e  m e m b ra n e l le s  
( f i g .  9) p o s s i b l y  s u p p o r t i n g  t h e  r i b b e d  w a l l  ( f i g .  6 ) .  M i to ­
c h o n d r i a  (M) and  v e s i c l e s  (V) a r e  a r r a n g e d  b e tw ee n  m e m b ra n e l le s .  




a n g l e  ( f i g .  8 ) .  G roups  o f  m i t o c h o n d r i a  a r e  a r r a n g e d  b e tw e e n  t h e s e  
f i b e r s .
T r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l a r  r i b b o n s  a r e  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  t h i r d  and  
f o u r t h  m e m b ra n e l la r  ro w s ;  t h e s e  o r i g i n a t e  a t  t h e  m i d d le  zo n e  o f  t h e  
k in e to s o m e  and  e x t e n d  to w a rd  t h e  c e l l  s u r f a c e  w i t h i n  an  i n t e r m e m b r a n e l -  
l a r  r i d g e  t h a t  s e p a r a t e s  e a c h  m e m b ra n e l le  ( f i g .  9 ) .  P o s t c i l i a r y  m i c r o -  
t u b u l a r  r i b b o n s  o r i g i n a t e  f ro m  t h e  p o s t e r i o r  b o r d e r  o f  t h e  f i r s t  k i n e t o -  
som al row , r u n  to w a rd  t h e  c e l l  s u r f a c e  w i t h i n  t h e  i n t e r m e m b r a n e l l a r  
r i d g e ,  m e e t in g  t h e  t r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l e s  o f  t h e  a d j a c e n t  m e m b ra n e l le  
( f i g .  1 0 ) .
The p o s t c i l i a r y  r i b b o n  t h e n  c o u r s e s  l e f t  a lo n g  t h e  in t e r m e m b r a n e l ­
l a r  r i d g e ,  j o i n s  p o s t c i l i a r y  r i b b o n s  f ro m  o t h e r  k in e to s o m e s  w i t h i n  t h e  
row and  u n i t e s  w i t h  r i b b o n s  f ro m  o t h e r  m e m b ra n e l le s  t o  fo rm  a  p o s t -  
m e m b ra n e l la r  f i b e r  ( f i g .  1 1 ) .  T h i s  f i b e r  r u n s  p o s t e r i o r l y  a lo n g  t h e  
l e f t  b o r d e r  o f  t h e  l a p e l  m e m b ra n e l le s  and  s u b t e n d s  t h e  p r o x im a l  mem­
b r a n e l l e s  ( f i g .  1 5 ) .
To t h e  r i g h t  o f  e a c h  m e m b ra n e l le  a r e  fo u n d  a d d i t i o n a l  b u n d le s  o f  
m i c r o t u b u l e s .  T h e s e  e x t e n d  a l o n g  t h e  l e f t  w a l l  o f  t h e  b u c c a l  c a v i t y  
and  a r e  p r o b a b ly  t h e  s u p p o r t i n g  e l e m e n t s  o f  t h e  r i b b e d  w a l l  o b s e r v e d  i n  
S .E .M . ( f i g s .  6 ,  9 ) .
E l e c t r o n  o p a q u e  v e s i c l e s  a r e  fo u n d  n e a r  t h e  c e l l  s u r f a c e  b o r d e r i n g  
t h e  m e m b ra n e l le s  an d  w i t h i n  t h e  i n t e r m e m b r a n e l l a r  r i d g e s  ( f i g s .  7 ,  8).. 
T h e se  o s m o p h i l i c  v e s i c l e s  a r e  p resu m ed  t o  b e  t h e  y e l l o w - g r e e n  g r a n u l e s  
o b s e rv e d  a t  t h e  l i g h t  m i c r o s c o p e  l e v e l .  At t i m e s  th e y  a p p e a r  t o  b e  
e x p e l l e d  from  t h e  c e l l  s u r f a c e  ( f i g .  8 ) .
The s i n g l e  row  o f  k in e to s o m e s  o f  t h e  e n d o r a l  membrane l i e s  w i t h i n  
t h e  d o r s a l  w a l l  o f  t h e  b u c c a l  c a v i t y  and  c o n t i n u e s  to w a rd  t h e  c y t o s t o m e ,
15
^ § *  12 , 13. T r a n s m i s s i o n  e l e c t r o n  m ic r o g r a p h s  o f  t h e  o r a l
a p p a r a t u s .  A p o s tm e m b r a n e l l a r  f i b e r  (Pmf) i s  fo rm ed  by t h e  
u n io n  o f  p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  f ro m  e a c h  m e m b ra n e l le  ( f i g .
> f i b r i l l a r  c o n n e c t i o n s  (Fc) and  n em a to d esm a l  m i c r o t u b u l e s  
(Ne) a r e  e v i d e n t .  The e n d o r a l  membrane ( f i g .  12) c o n s i s t s  o f  
a  s i n g l e  row o f  k in e to s o m e s  ( s t ic h o m o n a d e )  w i t h  t r a n s v e r s e  
m i c r o t u b u l e s  (T) on t h e  l e f t  and  p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  (Pmt) 
on t h e  r i g h t .  The p a r o r a l  membrane ( f i g .  13) c o m p r i s e s  m u l t i ­
p l e  a r r a y s  o f  k in e to s o m e s  i n  a  l o n g i t u d i n a l  s e r i e s  ( p o l y — 
s t i c h o m o n a d e ) ; t r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l e s  (T) e x t e n d  f ro m  th e  
l e f t  m os t k in e to s o m e .  A nt -  a n t e r i o r ,  Pos -  p o s t e r i o r ,  V -  
v e s i c l e .  (X 16 5 0 0 ,  31 5 0 0 ,  31 5 0 0 ) .
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F i g .  1 4 ,  1 5 .  T r a n s m i s s i o n  e l e c t r o n  m i c r o g r a p h s  o f  t h e  postm em - 
b r a n e l l a r  f i b e r  (Fmf) t h a t  s u b te n d s  t h e  a d o r a l  zone  o f  mem­
b r a n e l l e s  (Azm) t h e n  e x t e n d s  a lo n g  t h e  p a r o r a l  membrane (Pm, 
f i g .  1 4 ) .  A p o r t i o n  o f  t h e  e n d o r a l  membrane (Em, f i g .  15) 
i s  v i s i b l e .  (X 9 4 0 0 ,  3 0 0 0 ) .
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w e l l  beyond  t h e  p o s t e r i o r  l i m i t  o f  t h e  p a r o r a l  m em brane and  t h e  p r o x i ­
m al m e m b r a n e l l e s .  The a n t e r i o r  end  o f  t h e  e n d o r a l  membrane i s  o r i e n t e d  
w i t h  t h e  d i s t a l  end o f  k in e to s o m e s  n e a r e s t  t h e  v e n t r a l  s u r f a c e  o f  t h e  
c e l l ;  a s  t h e  row d e s c e n d s  i n t o  t h e  b u c c a l  c a v i t y ,  i t  r o t a t e s  180° a lo n g  
t h e  l o n g i t u d i n a l  a x i s  u n t i l  t h e  p r o x im a l  end o f  e a c h  k in e to s o m e  i s  
n e a r e s t  t h e  c e l l ' s  v e n t r a l  s u r f a c e .  T h i s  c a u s e s  t h e  p r o x im a l  m i c r o ­
t u b u l e s  o f  e a c h  k in e to s o m e  t o  a p p e a r  a s  a  c l o c k w i s e  c a r t w h e e l .  T h i s  
r o t a t i o n  i s  n o t ,  h o w e v e r ,  r e f l e c t e d  i n  t h e  p o s i t i o n  o f  t h e  p o s t c i l i a r y  
and  t r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l e s :  p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  o r i g i n a t e  from
t h e  r i g h t  and  t r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l e s  a r i s e  f ro m  t h e  l e f t  o f  e a c h  
k in e to s o m e  ( f i g -  1 2 ) .
The p a r o r a l  m em brane i s  a l o n g t i t u d i n a l  s e r i e s  o f  s h o r t  ( 1 - 6  
k in e to s o m e s )  o b l i q u e  row s t h a t  l i e s  w i t h i n  a  p e l l i c u l a r  g ro o v e  on  t h e  
r i g h t  b u c c a l  o v e r t u r e  ( f i g s .  4 - 6 ) .  The row s a r e  l o n g e r  i n  t h e  m id d le  
and  s h o r t e r  to w a rd  t h e  a n t e r i o r  and  p o s t e r i o r  en d s  o f  t h e  m em brane . 
P o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  o r i g i n a t e  n e a r  t h e  r i g h t  ( p o s t e r i o r )  k i n e t o ­
some and  t r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l e s  a r i s e  n e a r  t h e  l e f t  ( a n t e r i o r )  k i n e t o ­
some o f  e a c h  o b l i q u e  row ( f i g .  1 3 ) .  N em atodesm al m i c r o t u b u l e s  p lu n g e  
i n t o  t h e  c y to s to m e  from  t h e  p r o x im a l  p a r t  o f  t h e  p a r o r a l  k in e to s o m e s ;  
t h e s e  f i b e r s  j o i n  w i t h  t h e  p o s tm e m b r a n e l l a r  f i b e r  a s  i t  c u r v e s  a ro u n d  
t h e  p ro x im a l  m e m b ra n e l le s  and  e x t e n d s  a n t e r i o r l y  ( f i g .  1 4 ) .
C i r r i . The m i d v e n t r a l  c i l i a t u r e  c o n s i s t  o f  2 row s o f  p a r a l l e l -  . 
ogram  sh ap ed  c i r r i  r u n n in g  a l o n g  t h e  l o n g i t u d i n a l  a x i s  o f  t h e  c e l l ;  
e a c h  r i g h t  m i d v e n t r a l  c i r r u s  c o m p r i s e s  3 ro w s  o f  6 -7  k in e to s o m e s  
o r i e n t e d  a t  a  60° a n g l e  t o  t h e  c e l l ' s  l o n g i t u d i n a l  a x i s ,  w h e re a s  e a c h  
l e f t  m i d v e n t r a l  c i r r u s  i s  a n  a s s e m b la g e  o f  t h r e e  row s o f  5 -6  k i n e t o ­
somes l y i n g  a t  a  75° a n g l e  ( f i g s .  1 6 - 1 9 ) .  T h e s e  a n g l e s  become l e s s
F i g .  1 6 ,  1 7 ,  18 , 1 9 .  T r a n s m i s s i o n  e l e c t r o n  m i c r o g r a p h s  o f  r i g h t  
m i d v e n t r a l  c i r r i  ( a n t e r i o r  i s  to w a rd  t h e  to p  o f  t h e  p a g e  i n  
f i g .  1 6 ,  1 7 ,  to w a rd  t h e  l e f t  s i d e  o f  t h e  p a g e  i n  f i g .  1 8 ,  1 9 ) .
Each  a n t e r i o r  m i c r o t u b u l a r  b u n d le  (Amb) e x t e n d s  o b l i q u e l y  t o  a  
l e f t  m i d v e n t r a l  c i r r u s ;  r i g h t  (Rmb) and  l e f t  (Lmb) m i c r o t u b u l a r  
b u n d le s  e x te n d  to w a rd  t h e  c e l l  s u r f a c e ;  t h e  p o s t e r i o r  m i c r o ­
t u b u l e s  (Pmb), a l o n g  w i t h  p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  (Pm t, f i g .  1 9 ) ,  
c o u r s e  p o s t e r i o r l y  b e lo w  t h e  c o r t e x .  M i c r o t u b u l a r  b u n d le s  
o r i g i n a t e  f rom  p e r i p h e r a l  f i b r i l l a r  m a t e r i a l  (Fm ). M i c r o t u b u l a r  
r i b b i n g  (M tr) b o r d e r s  e a c h  c i r r u s  an d  e x t e n d s  to w a rd  t h e  c e l l  
s u r f a c e . '  S i n g l e  p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  ( a r r o w s ,  f i g .  19) a r e  
a s s o c i a t e d  w i t h  t r i p l e t  num ber 9 o f  i n t e r n a l  c i r r a l  k in e to s o m e s .
(X 20 0 0 0 ,  20 2 0 0 ,  46 0 0 0 ,  46 0 0 0 ) .
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a c u t e  i n  c i r r i  a n t e r i o r  t o  t h e  c y t o s t o m e .  T h i g m o t a c t i c  c i r r a l  b a s e s  
u s u a l l y  c o n s i s t  o f  2 row s  o f  2 -6  p a r a l l e l o g r a m  a r r a n g e d  k in e to s o m e s  
( a l t h o u g h  p a c k e t s  o f  3 k in e to s o m e s  c a n  a l s o  b e  f o u n d ) . M a r g in a l  
c i r r i  c o m p r i s e  2 row s o f  5 -7  k in e to s o m e s  a r r a n g e d  a t  a  60° a n g l e  to  
t h e  c e l l ' s  m a in  a x i s .
A c l o s e r  l o o k  a t  a  r i g h t  m i d v e n t r a l  c i r r u s  r e v e a l s  e a c h  k i n e t o -  
som al p a c k e t  t o  b e  s u r r o u n d e d  by a n  e l e c t r o n  o p a q u e  m i c r o f i b r i l l a r  
m a t r i x  ( f i g s .  1 6 ,  1 9 ) .  A s i m i l a r  m i c r o f i b r i l l a r  s y s te m  c o n n e c t s  
n e i g h b o r i n g  k in e to s o m e s  ( f i g s .  1 6 ,  1 9 ) .  F o u r  m i c r o t u b u l a r  b u n d le s  
o r i g i n a t e  f ro m  t h e  m i c r o f i b r i l l a r  p e r i p h e r a l  m a t r i x  o f  t h e  c i r r a l  b a s e :  
an  a n t e r i o r  b u n d l e  ( 7 . 5  pm), a  p o s t e r i o r  b u n d le  (~6 ym) , a  r i g h t  b u n d le  
(~5 ym), and  a  l e f t  b u n d l e  (~3 ym) ( f i g s .  1 6 - 1 9 ) .  P o s t e r i o r ,  r i g h t ,  
and  l e f t  m i c r o t u b u l a r  b u n d l e s  e x t e n d  to w a rd  t h e  c e l l  s u r f a c e  w h i l e  t h e  
a n t e r i o r  m i c r o t u b u l a r  b u n d l e  r u n s  p a r a l l e l  t o  t h e  m a in  a x i s  o f  t h e  c e l l ,  
t o  j o i n  w i t h  t h e  r i g h t  p o s t e r i o r  m a rg in  o f  t h e  l e f t  m i d v e n t r a l  c i r r u s .
I n  t h i s  w ay, r i g h t  and  l e f t  m i d v e n t r a l  c i r r i  a r e  l i n k e d  i n  an  o b l i q u e ,  
l a d d e r - l i k e  a r r a y .
L i n e a r  g ro u p s  o f  m i c r o t u b u l e s ,  o r i g i n a t i n g  fro m  t h e  m i c r o f i b r i l l a r  
c i r r a l  m a t r i x ,  b o r d e r  b o t h  a n t e r i o r  an d  p o s t e r i o r  k in e to s o m a l  ro w s ;  
t h e s e  e x t e n d  d i r e c t l y  t o  t h e  p e l l i c l e  f o rm in g  a  b a s k e t - l i k e  f ram ew o rk  
a ro u n d  t h e  c i r r u s  b a s e  ( f i g s .  1 6 ,  1 7 ) .  A s i m i l a r  s y s te m  o f  m i c r o t u b u l a r  
r i b b i n g  b o r d e r s  t h i g m o t a c t i c  an d  m a r g i n a l  c i r r i .  T r a n s v e r s e  m i c r o -  . 
t u b u l e s  a r i s e  f ro m  t h e  f a r  l e f t  k in e to s o m e s  o f  e a c h  c i r r u s  and  a l s o  
e x te n d  d i r e c t l y  to w a rd  t h e  c e l l  c o r t e x .  P o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  
o r i g i n a t e  a t  t h e  f a r  r i g h t  k i n e t o s o m e s ,  th e n  " jo in  t h e  p o s t e r i o r  m i c r o ­
t u b u l a r  b u n d le  a s  i t  c o u r s e s  a t  a n  o b l i q u e  a n g l e  tow ard  t h e  c e l l  s u r ­
f a c e  ( f i g .  1 9 ) .  S i n g l e  p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  a r e  a s s o c i a t e d  w i t h
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t r i p l e t  num ber 9 o f  i n t e r n a l  c i r r a l  k in e to s o m e s  ( f i g .  1 9 ) .
M o rp h o g e n e s is
C o r t i c a l  m o rp h o g e n e s i s  i n  T h ig m o k e ro n o p s is  o c c u r s  i n  2 l a t i t u d i n a l  
d e v e lo p m e n ta l  z o n e s :  a n  a n t e r i o r  f i e l d  o f  t h e  f u t u r e  p r o t e r  and  a p o s ­
t e r i o r  f i e l d  o f  t h e  f u t u r e  o p i s t h e  ( f i g s .  2 0 - 3 1 ) .  The f i r s t  m orp h o g en e­
t i c  e v e n t  w i t h i n  t h e s e  z o n e s  i s  i n i t i a t i o n  o f  o r a l  p r i m o r d i a  (OP) by 
p r o l i f e r a t i o n  o f  k in e to s o m e s  f ro m  t h e  l e f t  m i d v e n t r a l  c i r r i  i n  t h e  
o p i s t h e  and from  t h e  d e d i f f e r e n t i a t e d  e n d o r a l  membrane i n  t h e  p r o t e r  
( f i g s .  20 , 23 , 2 4 ,  31 b ) .  D ev e lo p m en t o c c u r s  on t h e  c e l l  s u r f a c e .
An u n d u l a t i n g  membrane p r im o rd iu m  (UMP) fo rm s  a t  t h e  r i g h t  ed g e  o f  
t h e  OP i n  b o t h  ch e  p r o t e r  and  o p i s t h e  ( f i g s .  2 0 ,  2 3 ,  2 4 ) .  At t h i s  s t a g e  
m e m b ra n e l le s  b e g i n  t o  d i f f e r e n t i a t e  w i t h i n  t h e  OP i n  a  p o s t e r i a d  d i r e c ­
t i o n  (m e m b ra n e l la r  o r g a n i z a t i o n  i n  t h e  o p i s t h e  p r o c e e d s  t h a t  o f  t h e  p r o ­
t e r )  ( f i g .  3 1 ) .  P a r o r a l  and  e n d o r a l  m em branes d i f f e r e n t i a t e  f ro m  t h e  
UMP ( f i g .  29) and  a  p a r o r a l  c i r r u s  d e v e l o p s  from  t h e  a n t e r i o r  end  o f  t h e  
p a r o r a l  membrane ( f i g .  31 f ) .  M e a n w h ile ,  t h e  m e m b ra n e l le s  and th e  
e n d o r a l  membrane fo rm  w i t h i n ,  and  t h e  p a r o r a l  membrane a l o n g  t h e  r i g h t  
s i d e  o f ,  t h e  new b u c c a l  c a v i t y  ( f i g s .  2 2 ,  2 6 - 2 9 ) .  B o th  membranes a r e  
o r i e n t e d  w i t h  c i l i a  d i r e c t e d  o u t w a r d l y  ( f i g .  3 0 ) .  As d e v e lo p m e n t  o f  
th e  b u c c a l  c a v i t y  p r o c e e d s ,  t h e  e n d o r a l  membrane ( p r o b a b l y  b e c a u s e  o f  
c o r t i c a l  f lo w )  becom es t w i s t e d ,  r e s u l t i n g  i n  t h e  c i l i a  b e i n g  d i r e c t e d  
in w a r d ly  to w a rd  t h e  c y to so m e .
To t h e  r i g h t  o f  t h e  p r o t e r  OP, f o l l o w i n g  t h e  d e d i f f e r e n t i a t i o n  o f  
t h e  p a r o r a l  membarne and  m a la r  c i r r i ,  a  f r o n t a l  c i r r a l  p r im o rd iu m  (FP) 
a p p e a r s  ( f i g s .  2 0 ,  2 3 ,  31 c , d ) .  As t h e  FP d e v e l o p s ,  i t  e l o n g a t e s  i n t o  
a  s e r i e s  o f  o b l i q u e  s t r e a k s  t h a t  l i e  w i t h i n  a  new ly  fo rm ed  c o r t i c a l  
i n v a g i n a t i o n  ( f i g .  2 2 ) .
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F i g .  20 , 2 1 ,  2 2 .  S c a n n n in g  e l e c t r o n  m ic r o g r a p h s  o f  e a r l y  s t a g e s
o f  c e l l  d i v i s i o n  m o r p h o g e n e s i s .  I n  t h e  o p i s t h e ,  t h e  o r a l  p r i ­
mordium COp) and t h e  f r o n t a l  p r im o rd iu m  CFp) a r e  s e p a r a t e d  by 
a  c o r t i c a l  r i d g e  (C r ,  f i g .  2 1 ) ;  b o t h  d e v e lo p  b e tw e e n  m i d v e n t r a l  
c i r r i  and  t h e  p a r e n t a l  t h i g m o t a c t i c  c i r r i  C F th ) . M a r g in a l  
c i r r a l  p r i m o r d i a  (Mcp) and  d c r s a l  b r i s t l e  p r i m o r d i a  (Dbp) 
a p p e a r  e a r l y  i n  d e v e lo p m e n t  Cfig* 2 0 ,  2 1 ) .  The p r o t e r  f r o n t a l  
p r im o rd iu m  d i f f e r e n t i a t e s  w i t h i n  a  d e v e l o p i n g  c o r t i c a l  i n v a g i ­
n a t i o n  CCi) w h i l e  a  b u c c a l  c a v i t y  CBc) i s  fo rm ed  i n  t h e  o p i s t h e  
C f ig .  2 2 ) .  CX 6 5 0 ,  6 7 0 ,  6 0 0 ) .
F i g .  2 3 ,  2 4 .  D e t a i l s  o f  f i g u r e  2 0 .  B o th  i n  t h e  p r o t e r  Cfig* 23) 
and t h e  o p i s t h e  Cfig* 2 4 ) ,  f r o n t a l  CFp), o r a l  COp), and  u n d u ­
l a t i n g  membrane CUmp) p r i m o r d i a  a r e  p r e s e n t .  M a r g in a l  c i r r a l  
p r i m o r d i a  CMcp) and d o r s a l  b r i s t l e  p r i m o r d i a  CDbp) a p p e a r  
c l o s e l y  a s s o c i a t e d .  ( X  1 6 0 0 ,  1 2 6 0 ) .
F i g .  25 . A p o r t i o n  o f  t h e  d o r s a l  s u f a c e  o f  t h e  same c e l l  p i c t u r e d  
i n  f i g .  22 i n d i c a t i n g  t h e  p o s i t i o n  o f  t h e  o p i s t h e ' s  r i g h t  
m a r g i n a l  c i r r a l  p r im o rd iu m  CMcp) an d  r i g h t  m o s t  d o r s a l  b r i s t l e  
p r im o rd iu m  CDbp). CX 1 0 0 0 ) .
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F i g .  2 6 ,  2 7 ,  2 8 .  S c a n n in g  e l e c t r o n  m i c r o g r a p h s  o f  l a t e  s t a g e s  o f  
c e l l  d i v i s i o n  m o r p h o g e n e s i s . The a d o r a l  zo n e  o f  m e m b ra n e l le s  
(Azm) and f r o n t a l  s t r e a k s  ( F s , f i g .  27) h a v e  d i f f e r e n t i a t e d  i n  
b o th  p r o t e r  and  o p i s t h e ;  o p i s t h e  m a r g i n a l  c i r r i  (Omc, f i g .  26) 
and t h i g m o t a c t i c  c i r r i  (O th ,  f i g .  28) a r e  d i f f e r e n t i a t e d .  
P a r e n t a l  m e m b ra n e l le s  (Pazm) and  t h i g m o t a c t i c  c i r r i  ( P th )  a r e  
r e s o r b e d  d u r i n g  l a t e  d e v e lo p m e n t  Cfig* 2 8 ) .  (X 7 0 0 ,  7 0 0 ,  7 0 0 ) .
F i g .  2 9 .  A d e t a i l  o f  t h e  o p i s t h e  i n  f i g .  27 show ing  t h e  d i f f e r ­
e n t i a t e d  a d o r a l  m e m b ra n e l le s  CAzm), e n d o r a l  (Em ), an d  p a r o r a l  
(Pm) m e m b ra n e l le s  and  f r o n t a l  s t r e a k s  ( F s ) . (X 1 3 0 0 ) .
F i g .  3 0 .  A h i g h e r  m a g n i f i c a t i o n  o f  f i g .  28 show ing  d i f f e r e n t i a t e d  
f r o n t a l  c i l i a t u r e  i n  t h e  o p i s t h e :  Mg -  m i g r a t o r y  c i r r i ,  Mv -  
m i d v e n t r a l  c i r r i ,  Tv -  t r a n s v e r s e  c i r r i .  (X 4 0 0 0 ) .
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Two m a la r  c i r r i  d i f f e r e n t i a t e  from  t h e  a n t e r i o r m o s t  f r o n t a l  s t r e a k ;  
t h e s e  e v e n t u a l l y  l i e  b e s i d e  t h e  p a r o r a l  m em brane. T h r e e  k i n d s  o f  c i r r i  
d i f f e r e n t i a t e  from  t h e  l a s t  1 0  f r o n t a l  s t r e a k s :  m i d v e n t r a l ,  t r a n s v e r s e
a n d ,  from  t h e  l a s t  s t r e a k  o n l y ,  2 a d d i t i o n a l  c i r r i .  T h e se  2 m i g r a t o r y  
c i r r i  a r e  fo rm ed  a t  t h e  r i g h t  e d g e  o f  t h e  l a s t  s t r e a k ,  t h e n  m i g r a t e  
a n t e r i o r l y  a l o n g s i d e  t h e  r i g h t  m i d v e n t r a l  row  u n t i l  t h e y  a r e  p o s i t i o n e d  
b e h in d  t h e  d i s t a l  m e m b ra n e l le s  ( f i g s .  2 9 ,  31 g , h ) .  The 10 t r a n s v e r s e  
c i r r i  e v e n t u a l l y  s u b te n d  t h e  m i d v e n t r a l  row s ( f i g .  31 e - h ) . I n  a d d i ­
t i o n  to  m i d v e n t r a l  c i r r i ,  a l l  r e m a in in g  f r o n t a l  s t r e a k s  d i f f e r e n t i a t e  
t h i g m o t a c t i c  c i r r i  ( f i g s .  2 8 ,  3 1 ) .
A s i m i l a r  FP d e v e l o p s  a l o n g s i d e  t h e  m i d v e n t r a l  c i r r i  i n  t h e  
o p i s t h e .  T h i s  f i e l d  becom es s e p a r a t e d  fro m  t h e  OP b y  a  c o r t i c a l  r i d g e ,  
l a t e r  t o  become t h e  r i g h t  b u c c a l  o v e r t u r e  ( f i g .  2 0 ) .  D ev e lo p m en t o f  
t h i s  FP p r o c e e d s  a s  i n  t h e  p r o t e r .
M a r g in a l  p r i m o r d i a  (MP) an d  d o r s a l  b r i s t l e  p r i m o r d i a  (DBP) a p p e a r  
e a r l y  i n  t h e  d e v e lo p m e n ta l  p r o c e s s  ( f i g s .  2 0 ,  31 c ) . B o th  o r i g i n a t e  
d o r s a l  t o  o l d  m a r g i n a l  c i r r a l  ro w s ;  r i g h t  and  l e f t  MP a r e  c l o s e l y  
a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  f i r s t  a n d  l a s t  DBP ( f i g .  2 6 ) .
O nly  a f t e r  new s e t s  o f  c i l i a t u r e  f o r  b o t h  p r o t e r  and  o p i s t h e  
h a v e  d i f f e r e n t i a t e d  do t h e  r e m a in in g  p a r e n t a l  s t r u c t u r e s  b e g i n  t o  b e  










F i g .  3 1 .  L in e  d ia g ra m s  o f  a  n o n - d i v i d i n g  c e l l  C f ig .  3 1 a l  a n d  a
s e q u e n c e  o f  v e n t r a l ,  c o r t i c a l  m o r p h o g e n e t ic  s t a g e s  d u r i n g  c e l l  
d i v i s i o n  ( f i g .  3 1 b - h ) . B la c k  l i n e s  and  s p o t s  r e p r e s e n t  c i l i a r y  
o r g a n e l l e s .
D i s c u s s i o n
U l t r a s t r u c t u r e
C i r r i .  A c i r r u s  i s  an  o r g a n e l l a r  com plex  o f  v a r y i n g  num bers  o f  
c i l i f e r o u s  k in e to s o m e s  em bedded i n  a m i c r o f i b r i l l a r  m a t r i x ;  n e i g h b o r ­
in g  k in e to s o m e s  a r e  l i n k e d  ( a t  1 o r  2 l e v e l s )  by m i c r o f i b r i l l a r  c o n ­
n e c t i o n s .  M i c r o t u b u l a r  r i b b o n s  and  b u n d le s  a r e  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  
e x t e r n a l  c i r r a l  k in e to s o m e s  o r  f i b r i l l a r  m a t r i x .  N em adesm ata u s u a l l y  
e x te n d  from  t h e  p ro x im a l  end  o f  c i r r a l  k in e to s o m e s .  A c i r r u s ,  t h e r e ­
f o r e ,  r e p r e s e n t s  an  o l i g o m e r i z a t i o n  by a m p l i f i c a t i o n  o f  t h e  k i n e to s o m a l  
com ponents  o f  an  o r g a n e l l a r  com plex  (p r e s u m a b ly  w i t h  t h e  d e c r e a s e  i n  
t o t a l  number o f  t h e s e  co m p le x e s  p e r  c e l l ) , a cc o m p a n ie d  by  t h e  r e d u c t i o n  
o f  o t h e r  com ponen ts  w i t h i n  t h e  co m p le x ,  s u c h  a s  m i c r o t u b u l a r  r i b b o n s .
The g e n e r a l  s t r u c t u r e  o f  a  c i r r u s  i s  r e m a r k a b ly  s i m i l a r  i n  a l l  
h y p o t r i c h s .  P o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l a r  r i b b o n s  o r i g i n a t e  n e a r  t h e  
e x t e r n a l  r i g h t  c i r r a l  k in e to s o m e s  i n  O x y t r i c h a  (GRIMES, 1 9 7 2 ) ,  P a r a -  
u r o s t y l a  (GRIMES and  L'HERNAULT, 1 9 7 8 ) ,  G a s t r o s t y l a  (GRIM, 1 9 7 2 ) ,  
S t y l o n y c h i a  (PUYTORAC e t .  a l . ,  1 9 7 6 ) ,  Onychondromus (TUFERAU e t . a l . ,  
1 9 6 8 ) ,  and D is c o e p h a l u s  (WICKLOW, 1980) and  i n  t h e  h e t e r o t r i c h ,  P l a g i o -  
toma (ALBARET an d  GRAIN, 1 9 7 3 ) .  A re m n a n t  p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e  (an  
o l i g o m e r i z e d  p o s t c i l i a r y  r i b b o n )  i s  p r e s e n t  a t  t r i p l e t  num ber 9 o f  th e  
i n t e r n a l  c i r r a l  k in e to s o m e s  o f  some g e n e r a .  T r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l a r  
r i b b o n s  a r i s e  from  t h e  e x t e r i o r  l e f t  k in e to s o m e s  i n  h y p o t r i c h s .  T hese  
r i b b o n s ,  a l t h o u g h  a b s e n t  i n  c i r r i  o f  E u p l o t e s  (TUFFRAU e t . a l . ,  1 9 6 8 ) ,  
a r e  p r e s e n t  i n  t h e  d o r s a l  b r i s t l e  com plex  o f  t h a t  g en u s  (RUFFOLO, 1976b) .
K in e to d e s m a l  f i b e r s  a l s o  o c c u r  i n  h y p o t r i c h .  c i r r i ;  t h e s e  f i b e r s
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a r e  n o t  a lw a y s  a s s o c i a t e d  w i t h  e v e r y  c i r r u s .  As i n  T h i g m o k e r o n o p s i s , 
GRIMES h a s  r e p o r t e d  KD f i b e r s  o n ly  i n  some m a r g i n a l  and f r o n t a l  c i r r i  
i n  O x y t r i c h a  (GRIMES, 1 9 7 2 ) .  L a t e r ,  GRIMES and  ADLER (1976) o b s e r v e d  
a KD f i b e r  o n ly  i n  t h e  d e v e l o p i n g  d o r s a l  b r i s t l e  co m p lex .  T h i s  f i n d i n g  
i s  a l s o  c o n s i s t e n t  w i t h  t h e  h y p o t h e s i s  o f  o l i g o m e r i z a t i o n  a s  a phenom e­
non i n  t h e  e v o l u t i o n  o f  m ore  com plex  c i l i a t e  s t r u c t u r e s .
A f o u r t h  k in d  o f  m i c r o t u b u l a r  d e r i v a t i v e  o c c u r s  i n  T h ig m o k ero n o p -  
s i s : m i c r o t u b u l a r  r i b b i n g .  T h e s e  m i c r o t u b u l a r  a r r a y s  t h a t  b o r d e r
a n t e r i o r  and p o s t e r i o r  k in e to s o m a l  row s h a v e  n o t  b e e n  o b s e r v e d  i n  
o t h e r  h y p o t r i c h s .  I n  P l a g i o to m a  (ALBARET and  GRAIN, 1 9 6 8 ) ,  h o w e v e r ,  
t h e  a n t e r i o r  and  p o s t e r i o r  c i r r a l  k in e to s o m e s  a r e  b o r d e r e d  by s i m i l a r  
l i n e a r  m i c r o t u b u l a r  a r r a y s .  I n  b o t h  c i l i a t e s  t h e  m i c r o t u b u l e s  e x te n d  
d i r e c t l y  to w a rd  t h e  c e l l  s u r f a c e ;  t h e  d e n s e  f i b r i l l a r  band  a t  w h ic h  th e  
a n t e r i o r  m i c r o t u b u l a r  a r r a y  en d s  i n  P l a g i o t o m a , h o w e v e r ,  i s  a b s e n t  i n  
T h ig m o k e r o n o p s i s .
M i c r o t u b u l a r  b u n d le s  (MTB) o r i g i n a t i n g  i n  t h e  m i c r o f i b r i l l a r  m a t r i x  
a ro u n d  e a c h  c i r r u s  a r e  p r e s e n t  i n  a l l  h y p o t r i c h s .  The p o i n t  o f  o r i g i n  
o f  t h e s e  b u n d le s  on t h e  c i r r a l  b a s e  and t h e i r  d i r e c t i o n  i n  t h e  c y to p la s m  
a r e  d i f f e r e n t  b o t h  f o r  d i f f e r e n t  k i n d s  o f  c i r r i  w i t h i n  a  c i l i a t e  s p e c i e s  
and b e tw e e n  c i r r i  o f  d i f f e r e n t  s p e c i e s .  MTBs o f  m a r g i n a l  c i r r i ,  
a l t h o u g h  u n i f o r m  w i t h i n  t h e  row , d i f f e r e  s i g n i f i c a n t l y  from  f r o n t a l  
c i r r i  o f  t h e  same c e l l .  I n  S t y l o n y c h i a  (TUFFRAU, 1 9 6 5 ) ,  MTBs o f  r i g h t  
m a r g i n a l  c i r r i  d i f f e r  b o t h  I n  num ber and  o r i e n t a t i o n  from  f r o n t a l  c i r r a l  
MTBs. B etw een  d i f f e r e n t  c i l i a t e  s p e c i e s  m a r g i n a l  c i r r a l  MTBs a p p e a r  
v e r y  c o n s e r v a t i v e .  F o r  e x a m p le ,  i n  S t y l o n y c h l a  (TUFFRAU, 1 9 6 5 ) ,  P a r a -  
u r o s t y l a  (GRIMES and  L'HERNAULT, 1 9 7 3 ) ,  and  G a s t r o s t y l a  (GRIM, 1972) 
r i g h t  m a r g i n a l  c i r r a l  MTBs a r e  so  s i m i l a r  a s  t o  b e  h o m o lo g o u s .
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F r o n t a l  c i r r a l  MTB o r g a n i z a t i o n ,  a l t h o u g h  v a r y i n g  i n  d i f f e r e n t  
r e g i o n s  o f  t h e  same c e l l ,  may r e v e a l  h o m o lo g ie s  b e tw e e n  c e l l s .  F o r  
i n s t a n c e ,  a n t e r i o r  f r o n t a l  c i r r i  i n  S t y l o n y c h i a  (TUFFRAU, 1 9 6 5 ) ,  P a r a -  
u r o s t y l a  (GRIMES and  L'HERNAULT, 1 9 7 8 ) ,  and  O x y t r i c h a  (GRIMES, 1972) 
a l l  p o s s e s s  a  p o s t e r i o r  MTB an d  r a d i a t i n g  a n t e r i o r  MTBs t h a t  a t t a c h  to  
th e  c o l l a r  m e m b r a n e l l e s . T h i s  hom ology may r e f l e c t  a  c l o s e  s y s t e m a t i c  
r e l a t i o n s h i p  b e tw e e n  t h e s e  g e n e r a  (BORROR, 1972 , 1 9 7 9 b ) .
H ow ever, i n  T h ig m o k e ro n o p s is  t h e  m i d v e n t r a l  c i r r a l  MTB o r g a n i z a t i o n  
i s  u n i f o r m  t h r o u g h o u t  t h e  c e l l  i n  c o n t r a s t  t o  t h e  " s p o r a d i c a l l y "  
p o s i t i o n e d  f r o n t a l  c i l i a t u r e  o f  t h e  3 s p e c i e s  m e n t io n e d  a b o v e .  A t t a c h ­
ment o f  t h e  l e f t  m i d v e n t r a l ,  a n t e r i o r  MTB t o  t h e  r i g h t  m i d v e n t r a l  c i r r a l  
b a s e  c o n t r i b u t e s  t o  t h i s  u n i f o r m i t y .  M i d v e n t r a l  c i r r a l  row s a r e  a 
s t r u c t u r a l l y ,  f u n c t i o n a l l y ,  an d  d e v e l o p m e n t a l l y  c o h e s i v e  u n i t  and  a 
d i s t i n c t  e v o l u t i o n a r y  e x p l o i t a t i o n  o f  f r o n t a l  c i l i a t u r e .
P a r o r a l  a p p a r a t u s . U l t r a s t r u c t u r e  o f  c i l i a t e  o r a l  o r g a n e l l e s  was 
r e v ie w e d  by PUYTORAC and  GRAIN i n  1975 and  PUYTORAC e t .  a l .  i n  1976 ; I  
u s e  t h e i r  t e r m in o l o g y  i n  t h e  f o l l o w i n g .
A d o u b le  p a r o r a l  a p p r a a t u s  e x i s t s  i n  a l l  h y p o t r i c h s  and some 
h e t e r o t r i c h s : t h e  e n d o r a l  m em brane a lw a y s  c o n s i s t s  o f  a  row o f  s i n g l e  
k in e to s o m e s  ( s t i c h o m o n a d e ) ; t h e  p a r o r a l  membrane i s  v a r i a b l e .  The 
p a r o r a l  membrane r a n g e s  f ro m  a  row  o f  s i n g l e  k in e to s o m e s  ( t o g e t h e r  
w i t h  t h e  e n d o r a l  row te rm e d  d i p l o s t i c h o m o n a d e )  fo u n d  i n  O x y t r i c h a  
(GRIMES, 1 9 7 2 ) ,  S t y l o n c h i a  (PUYTORAC e t .  a l . ,  1 9 7 6 ) ,  Caenom orpha 
(RODRIGUES DE SANTA ROSA, 1 9 7 6 ) ,  N y c t o t h e r u s  (PAULIN, 1 9 6 7 ) ,  and  P l a g i ­
otoma (ALBARET and  GRAIN, 1973) t o  a  row o f  m u l t i p l e  a r r a y s  o f  2 -6  k i n e ­
tosom es (p o ly s t i c h o m o n a d e )  a s  i s  p r e s e n t  i n  G a s t r o s t y l  (GRIM, 1 9 7 2 ) ,  
Swedmarkia (LUPORINI and  MAGAGNINI, 1 9 7 0 ) ,  P a r a u r o s t y l a  (BAKOWSKA and
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JERKA-DZIADOSZ, 1 9 7 8 ) ,  an d  T h i g m o k e r o n o p s i s . The number o f  k in e to s o m e s  
w i t h i n  e a c h  a r r a y  o f  t h e  p a r o r a l  row v a r i e s  b o t h  w i t h i n  and  b e tw ee n  
c i l i a t e  f a m i l i e s .
O l i g o t r i c h s ,  H a l t e r i a  (GRAIN, 1972) an d  P e t a l o t r i c h a  (LAVAL, 1 9 7 2 ) ,  
p o s s e s s  a  s i n g l e  membrane p a r o r a l  a p p a r a t u s  ( s t i c h o m o n a d e ) . The p a r o a l  
a p p a r a t u s  o f  t h e  h e t e r o t r i c h s , C lim acostom um  (PECK e t .  a l . ,  1975) and  
S t e n t o r  (PUYTORAC e t .  a l . ,  1976) c o n s i s t s  o f  a  row o f  k in e to s o m e  p a i r s  
r e m i n i s c e n t  o f  o r a l  s t r u c t u r e s  i n  some p l e u r o s t o m e s .
A d o ra l  a p p a r a t u s . H y p o t r i c h  v e n t r a l  ( l a p e l )  p a r a m e m b ra n e l le s  ea c h  
c o m p r is e  4 rows o f  k in e to s o m e s  o r i e n t e d  a t  a  90° a n g l e  t o  t h e  l o n g i t u ­
d i n a l  a x i s  o f  t h e  m e m b ra n e l la r  z o n e ;  t h e  f i r s t  ( p o s t e r i o r m o s t )  and  
se c o n d  rows o f  e a c h  p a r a m e m b r a n e l le  a r e  o f  e q u a l  l e n g t h  and  a r e  t h e  
l o n g e s t  ro w s ,  t h e  t h i r d  i s  s l i g h t l y  s h o r t e r ,  and t h e  f o u r t h  ( a n t e r i o r -  
m o s t)  i s  s h o r t e s t ,  c o n s i s t i n g  o f  6 ( o r  l e s s )  k in e to s o m e s  l o c a t e d  a t  t h e  
e x t re m e  r i g h t  o f  e a c h  p a r a m e m b r a n e l l e .  F r o n t a l  ( c o l l a r )  param em bran­
e l l e s  h av e  b e e n  d e s c r i b e d  a t  t h e  u l t r a s t r u c t u r a l  l e v e l  o n ly  i n  P a r a -  
u r o s t y l a  (BAKOWSKA and  JERKA-DZIADOSZ, 1 9 7 8 ) .  E ach  a l s o  c o n s i s t s  o f  4 
rows o f  k in e to s o m e s :  row 1 a n d  2 a r e  s h o r t e r  th a n  i n  v e n t r a l  p a r a ­
m e m b ra n e l le s  (more s i m i l a r  i n  s i z e  t o  row 3 ) ,  an d  t h e  s h o r t ,  f o u r t h  
row i s  d i s p l a c e d  to w a rd  t h e  m i d d le  o f  t h e  m e m b ra n e l le .
T r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l a r  r i b b o n s  o r i g i n a t e  from  k in e to s o m e s  o f  
t h e  f o u r t h  m e m b ra n e l la r  ro w . I n  S t y l o n y c h i a  (PUYTORAC e t .  a l ,  1 9 7 6 ) ,  
a s  i n  T h ig m o k e ro n o p s i s , a d d i t i o n a l  t r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l a r  r i b b o n s  
a r e  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  t h i r d  m e m b r a n e l la r  row ; e l e c t r o n  m ic r o g r a p h s  
o f  O x y t r i c h a  (GRIMES, 1972) and  G a s t r o s t y l a  (GRIM, 1972) r e v e a l  
a rem n a n t  t r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l e  a s s o c i a t e d  w i t h  e a c h  k in e to s o m e  
i n  t h i s  row . T r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l e s  h a v e  n o t  b e e n  o b s e r v e d  i n  t h e
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t h i r d  m e m b ra n e l la r  row i n  P a r a u r o s t y l a  (BAKOWSKA an d  JERKA-DZIADOSZ,
1978) .
P o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l a r  r i b b o n s  a r e  a lw a y s ,  b u t  n o t  o n l y ,  
a s s o c i a t e d  w i t h  k in e to s o m e s  o f  t h e  f i r s t  m e m b ra n e l la r  row . S i n g l e  
p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  a r e  p r e s e n t  i n  P a r a u r o s t y l a  (BAKOWSKA. and 
JERKA-DZIADOSZ, 1978) and a r e  e v i d e n t ,  a l t h o u g h  n o t  r e f e r r e d  t o ,  i n  
e l e c t r o n  m ic r o g r a p h s  o f  O x y t r i c h a  (GRIMES, 1 9 7 2 ) ,  S t y l o n y c h i a  (PUYTORAC 
e t .  a l . ,  1 9 7 6 ) ,  G a s t r o s t y l a  (GRIM, 1 9 7 2 ) ,  and  t h e  h e t e r o t r i c h  P la g io to m a  
(ALBARET and GRAIN, 1 9 7 3 ) ,  i n  a s s o c i a t i o n  w i t h  t r i p l e t  number 9 o f  
e a c h  k in e to s o m e  o f  m e m b r a n e l la r  rows 2 ,  3 ,  and  4 .  T h e se  re m n a n t  
( o l i g o m e r i z e d )  m i c r o t u b u l a r  r i b b o n s  may b e  c l u e s  t o  t h e  o r i g i n  o f  
th e  po ly h y m en o p h o ra  ( s e e  b e l o w ) .
I n  t h e  h e t e r o t r i c h i n e s  C lim acostom um  (PECK e t .  a l . ,  1975) and  
C ondy los tom a (BOHATIER, 1 9 7 8 ) ,  and  i n  t h e  p l a g i o t o m i n e  P la g io to m a  
(ALBARET and GRAIN, 1 9 7 3 ) ,  p a r a m e m b ra n e l le s  c o m p r i s e  j u s t  3 row s 
o f  k in e to s o m e s ;  t r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l a r  r i b b o n s  a r i s e  from  row 3 
i n  C lim acostom um  and  P l a g i o t o m a , b u t  a r e  c o m p le t e ly  a b s e n t  i n  p a r a ­
m e m b ra n e l le s  o f  C o n d y lo s to m a . T h e re  a r e  4 row s o f  k in e to s o m e s  i n  
t h e  p a ra m e m b ra n e l le s  o f  t h e  a r m o r p h o r i n e  Caenom orpha (RODRIGUES DE 
SANTA ROSA, 1976) : t r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l e s  a r i s e  b o t h  f ro m  t h e  k i n e ­
tosom es o f  row 1 and  f ro m  t h e  f a r  r i g h t  k in e to s o m e s  o f  e a c h  m e m b ra n e l la r  
row.
The c i r r o m e m b r a n e l l e s  o f  t h e  c o l p o p i d s  W o o d ru f f ia  (GOLDER and 
LYNN, 1 9 8 0 ) ,  K u k l ik o p h ry a  (NJINE, 1 9 7 9 ) ,  and  P l a t y o p h o r a  (DRAGESCO e t .  
a l . ,  1977) c o n s i s t  o f  2 k i n e t o s o m a l  ro w s ,  w h i l e  t h o s e  i n  B ry o p h ry a  
(GRAIN e t .  a l . ,  1979) and  B u r s a r i a  (PEREZ-PANIAGUA e t . a l . ,  1980) 
c o n s i s t  o f  3 k in e to s o m a l  ro w s .  I n  B ry o p h ry a  and  B u r s a r i a , e a c h
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k in e to s o m e  o f  t h e  m e m b ra n e l le  p o s s e s s e s  a p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l a r  
r i b b o n ;  i n  B r y o p h r y a , some o f  t h e  i n t e r n a l  k in e to s o m e s  o f  t h e  mem­
b r a n e l l e  r e t a i n  o n l y  a  s i n g l e ,  re m n a n t  p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e .  
I n t e r k i n e t o s o m a l  f i b r i l s  and  n e m a to d e sm a l  m i c r o t u b u l e s  a r e  a l s o  
p r e s e n t .  T r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l e s  a r e  t o t a l l y  a b s e n t .
PEREZ-PANIAGUA e t . a l .  (1980) c o n c lu d e d  t h e  c i r r o m e m b r a n e l l e s  
o f  t h e  c o l p o p i d s  t o  b e  n o n -h o m o lo g o u s  w i t h  t h e  p a r a m e m b r a n e l le s  o f  
t h e  p o ly h y m en o p h o ra  on t h e  b a s i s  o f  t h e  number o f  m e m b ra n e l la r  rows 
p o s s e s s i n g  p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l a r  r i b b o n s  ( s u p p o s e d ly  o n ly  one  i n  
p a ra m e m b ra n e l le s  and  a l l  row s i n  c i r r o m e m b r a n e l l e s )  and  by t h e  
c o m p le te  a b s e n c e  o f  t r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l e s  i n  c i r r o m e m b r a n e l l e s . 
B oth  t y p e s  o f  m e m b ra n e l le s  h a v e  s i g n i f i c a n t l y  d i v e r g e d  from  one  
a n o t h e r  a s  p r e d i c t e d  by t h e  s t r u c t u r a l  c o n s e r v a t i s m  h y p o t h e s i s  
(LYNN, 1 9 7 6 ) .  T h e re  e x i s t ,  h o w e v e r ,  s i m i l a r i t i e s  b e tw e e n  paramem­
b r a n e l l e s  and  c i r r o m e m b r a n e l l e s  t h a t  may p r o v e  t o  b e  h o m o lo g o u s .
For e x a m p le ,  p a r a m e m b r a n e l le s  s h a r e  w i t h  c i r r o m e m b r a n e l l e s  t h e  
p r e s e n c e  o f ,  a t  l e a s t  r e d u c e d ,  p o s t c i l i a r y  r i b b o n s  i n  a l l  k i n e t o ­
som al ro w s; t r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l e s  a r e  a s s o c i a t e d  w i t h  m o s t  p a r a ­
m e m b ra n e l le s  b u t  a r e  c o m p l e t e l y  l a c k i n g  ( a s  i n  c i r r o m e m b r a n e l l e s )  
i n  t h e  p a r a m e m b ra n e l le s  o f  C o n d y lo s to m a . A l th o u g h  m ore  in f o r m a ­
t i o n  i s  n e c e s s a r y  (an  u l t r a s t r u c t u r a l  a n a l y s i s  o f  c i r r o m e m b r a n e l l a r  
s t o m a t o g e n e s i s  w ou ld  b e  m o s t  h e l p f u l ) , t h e  ab o v e  s i m i l a r i t i e s  may 
r e f l e c t  an  u n s u s p e c t e d  common a n c e s t r y .  P e r h a p s  t h e  po ly h y m en o p h o ra  
d iv e r g e d  from  a  c o l p o d i d  l i n e a g e .
M o rp h o g en es is
T h re e  k i n d s  o f  p r i m o r d i a  a p p e a r  d u r i n g  c e l l  d i v i s i o n  m orpho­
g e n e s i s  i n  a l l  h y p o t r i c h s :  w i t h i n - r o w  o r  s o m a t i c ,  f r o n t a l  and  o r a l .
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A d d i t i o n a l l y  a  f o u r th ,  t y p e ,  a  v e n t r a l  p r im o rd iu m  ( d e s c r i b e d  b e lo w ) ,  
o c c u r s  i n  o n ly  P s e u d o u r o s t y l a  and  Ep i c l i n t e s . D ev e lo p m en t o f  s o m a t i c  
k i n e t i e s  o c c u r s  w i t h i n  d o r s a l  b r i s t l e  row s and m a r g i n a l  c i r r a l  r o w s .  
GRIMES and L'HERNAULT (1978)  h a v e  shown t h a t  v e n t r a l  l o n g i t u d i n a l  
c i r r a l  row s i n  P a r a u r o s t y l a  hym enophora  a r i s e  by w i t h i n - r o w  d e v e lo p m e n t ,  
h e n c e  a r e  hom ologous to  m a r g i n a l  c i r r a l  row s ( s o m a t i c  c i l i a t u r e )  
and a r e  d i f f e r e n t  f ro m  m i d v e n t r a l  c i r r a l  row s ( f r o n t a l  c i l i a t u r e ) .
O r a l  p r i m o r d i a  may a r i s e  cie novo  o r  by d e d i f f e r e n t i a t i o n  o f  p r e - e x i s t i n g  
s t r u c t u r e s .  F r o n t a l  p r i m o r d i a  a r e  f r e q u e n t l y  a s s o c i a t e d  w i t h  d e v e l o p in g  
o r a l  p r i m o r d i a  b u t  c a n  a r i s e  i n d e p e n d e n t l y  by  d e d i f f e r e n t i a t i o n  o f  
p a r e n t a l  s t r u c t u r e s .  W i th in - r o w  d e v e lo p m e n t ,  p r e s e n t  i n  many c i l i a t e  
c l a s s e s ,  r e p r e s e n t s  an  a n c e s t r a l  c h a r a c t e r i s t i c  o r  p l e s i o s e m e ;  f r o n t a l  
p r i m o r d i a l  d e v e lo p m e n t ,  u n i q u e  t o  t h e  p o ly h y m e n o p h e ra ,  r e p r e s e n t s  
a  d i v e r g e n t  t r a i t  o r  ap o se m e .  P l e s io s e m e  and  aposem e a r e  te rm s  c o in e d  
by HANSON (1 9 7 6 ) .
Some a s p e c t s  o f  h e t e r o t r i c h  c i l i a t u r e  a r e  hom ologous t o  t h a t  
o f  h y p o t r i c h s .  I n  C lim acostom um  (DUBOCHET e t .  a l . ,  1979) a n  o r a l  
p r im o rd iu m  d e v e l o p s  b y  k in e to s o m e  p r o l i f e r a t i o n  o f  p o s t o r a l  k i n e t i e s ;  
t h i s  d i v i d e s  i n t o  a  m e m b r a n e l la r  a n l a g e  on t h e  l e f t  and a  p a r o r a l  
a n l a g e  on t h e  r i g h t .  T h r e e  t y p e s  o f  c i l i a t u r e  d i f f e r e n t i a t e  from  
t h e  p a r o r a l  f i e l d :  p e r i s t o m i a l  f i e l d  k i n e t i e s  on t h e  l e f t ,  a p i c a l  
m e m b ra n e l le s  a n t e r i o r l y ,  and  a  " h a p l o k i n e t y "  on  t h e  r i g h t .
I n  a d d i t i o n  t o  t h e  hom ology b e tw e e n  p a r a m e m b r a n e l le s  o f  h e t e r o -  
t r i c h s  and h y p o t r i c h s ,  p e r i s t o m i a l  c i l i a t u r e  i n  C lim acostom um  i s  
hom ologous t o  h y p o t r i c h  f r o n t a l  c i l i a t u r e ;  a p i c a l  m e m b r a n e l l e s ,  a l s o  
fo u n d  i n  C ondy los tom a  (BOHATIER e t . a l . ,  1 9 7 6 ) ,  a r e  hom ologous to  
h y p o t r i c h  p a r o r a l  c i r r i .  A hom ology may a l s o  e x i s t  b e tw e e n  t h e
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h a p lo lc in e ty  i n  C l im a c o s tu m , t h e  u n d u l a t i n g  membrane o f  C ondy los tom a 
and t h e  e n d o r a l  membrane o f  h y p o t r i c h s .
A l th o u g h  s h a r i n g  hom ologous  s o m a t i c ,  f r o n t a l  and  o r a l  s t r u c t u r e s ,  
h y p o t r i c h s  d i s p l a y  s e v e r a l  d i s t i n c t  d e v e l o p m e n t a l  p a t t e r n s  d u r in g  
t h e  f o r m a t i o n  o f  t h e s e  o r g a n e l l e s .  E xam ples  o f  d i v e r g e n t  d e v e lo p m e n ta l  
p a t t e r n s  i n c l u d e  t h o s e  r e p o r t e d  i n  D is c o c e p h a lu s  (WICKLOW, 1 9 7 8 ) ,  
E p i c l i n t e s  (WICKLOW, 1 9 7 9 ) ,  E u p l o t e s  (RUFFOLO, 1 9 7 6 a ) ,  K a h l i e l l a  
(TUFFRAU, 1 9 6 9 ) ,  O x y t r i c h a  (GRIMES, 1 9 7 2 ) ,  and  U r o s t y l a  (BORROR,
1979b) .
BORROR (1979b) d e m o n s t r a t e d  m arked  d i f f e r e n c e s  i n  b o t h  s t r u c t u r e  
and m o rp h o g e n e t ic  p a t t e r n s  i n  g e n e r a  t h a t  w e re  f o r m e r l y  c o n s i d e r e d  
U r o s t y l i d s .  T h is  i n d i c a t e d  a  p o l y p h y l e t i c , h e n c e  a r t i f i c i a l ,  g r o u p ­
in g .  B o r r o r ,  i n  r e d e f i n i n g  t h i s  f a m i l y ,  c o n c lu d e d  t h a t  o n ly  t h o s e  
g e n e ra  p o s s e s s i n g  m i d v e n t r a l  c i r r i  d e v e l o p i n g  fro m  an  o b l i q u e  s e r i e s  
o f  f r o n t a l  s t r e a k s  s h o u ld  b e  c o n s i d e r e d  U r o s t y l i d s :  B a k u e l l a , H o lo ­
s t  i c h a , K e r o n o p s i s , P s e u d o u r o s t y l a , U r o l e p t u s , and  U r o s t y l a . Thigmo­
k e r o n o p s i s  j a h o d a i  r e p r e s e n t s  a n  a d d i t i o n a l  member o f  t h i s  g r o u p .
C o r t i c a l  m o rp h o g e n e s i s  d u r i n g  c e l l  d i v i s i o n  i n  T h ig m o k e ro n o p s is  
i s  sum m arized  i n  f i g u r e  3 1 .  The d e v e lo p m e n t  o f  t h e  p r o t e r  o r a l  p r i ­
mordium i s  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  e n d o r a l  mem­
b r a n e ;  t h e  d e v e lo p m e n t  o f  t h e  p r o t e r  f r o n t a l  p r im o rd iu m  i s  a s s o c i a t e d  
w i t h  t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  p a r o r a l  membrane and  m a la r  c i r r i .
As i n  U r o s t y l a  (JERKA-DZIADOSZ, 1 9 7 2 ) ,  H o l o s t i c h a  ( u n d e r  t h e  name 
K e ro n o p s is  i n  JERKA-DZIADOSZ and  JANUS, 1 9 7 2 ) ,  P s e u d o u r o s t y l a  JERKA- 
DZIADOSZ, 1 9 7 2 ) ,  and  K e r o n o p s i s  (WICKLOW, u n p u b l i s h e d ) ,  t h e  o p i s t h e  
o r a l  p r im o rd iu m  i n  T h ig m o k e ro n o p s is  d e v e l o p s  by  p r o l i f e r a t i o n  o f  
k in e to s o m e s  from  l e f t  m i d v e n t r a l  c i r r i .  The o p i s t h e  f r o n t a l  p r i -
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m o rd ia  a l s o  a r i s e s  f ro m  k in e to s o m e s  o f  m i d v e n t r a l  c i r r i .  L ik e  o t h e r  
U r o s t y l i d s ,  f r o n t a l  p r i m o r d i a  d e v e lo p  i n t o  a  l o n g i t u d i n a l  s e r i e s  
o f  o b l i q u e  s t r e a k s .  M i g r a t o r y  c i r r i ,  f i r s t  o b s e r v e d  d u r in g  d i v i s i o n  
m o rp h o g e n e s i s  i n  H. s c u t e l l u m  (HILL, 1 9 7 9 ) ,  d i f f e r e n t i a t e  f ro m  t h e  
p o s t e r i o r m o s t  f r o n t a l  s t r e a k .  M i d v e n t r a l  c i r r i  and  t r a n s v e r s e  c i r r i  
a l s o  d i f f e r e n t i a t e  from  t h i s  s t r e a k .  K e r o n o p s is  a l s o  p o s s e s s e s  m i g r a t o r y  
c i r r i  t h a t  d e v e lo p  from  t h e  p o s t e r i o r m o s t  f r o n t a l  s t r e a k ;  a l s o  p r e s e n t  
i s  a  s e r i e s  o f  a b o u t  6 a c c e s s o r y  t r a n s v e r s e  c i r r i  o f  t h e  l a s t  10 
f r o n t a l  s t r e a k s  (WICKLOW, u n p u b l i s h e d ) .
A n t e r i o r  f r o n t a l  s t r e a k s  d i f f e r e n t i a t e  h y p e r t r o p h i e d  m i d v e n t r a l  
c i r r i  i n  B a k u e l l a , H o l o s t i c h a , U r o l e p t u s , and  U r o s t y l a ; i n  Thigmo­
k e r o n o p s i s  , K e r o n o p s i s , an d  P s e u d o u r o s t y l a  a l l  m i d v e n t r a l  c i r r i  a r e  
o f  e q u a l  s i z e .  T h ig m o k e ro n o p s is  i s  t h e  o n ly  U r o s t y l i n e  p o s s e s s i n g  
a  t h i g m o t a c t i c  c i r r a l  f i e l d .
M a r g in a l  c i r r a l  p r i m o r d i a  a r i s e  by  w i t h i n - r o w  d e v e lo p m e n t  i n  
T h ig m o k e ro n o p s i s ; t h i s  phenom enon i s  s h a r e d  by  a l l  U r o s t y l i d s  e x c e p t  
P s e u d o u r o s t y l a . The 14 v e n t r a l  l o n g i t u d i n a l  row s i n  P s e u d o u r o s t y l a  
a r i s e  by a  r i g h t  and  l e f t  p r im o rd iu m  i n  b o t h  p r o t e r  and  o p i s t h e  (JERKA- 
DZIADOSZ and JANUS, 1 9 7 2 ) .  E ac h  p r im o rd iu m  fo rm s  a s e r i e s  o f  7 o b l i q u e  
s t r e a k s  t h a t  d i f f e r e n t i a t e  i n t o  l o n g i t u d i n a l  r o w s .  E p i c l i n t e s , a l t h o u g h  
l a c k i n g  m i d v e n t r a l  c i r r i ,  p o s s e s s e s  s i m i l a r  v e n t r a l  p r i m o r d i a  t h a t  
g iv e  r i s e  t o  a l l  i t s  v e n t r a l  l o n g t i t u d i n a l  rows o f  c i r r i  (WICKLOW,
1 9 7 9 ) .  The l o n g i t u d i n a l  row s i n  b o t h  P s e u d o u r o s t y l a  an d  E p i c l i n t e s  
a r e  c l e a r l y  n o t  hom ologous w i t h  m a r g i n a l  c i r r a l  row s o f  o t h e r  h y p o t r i c h s .  
V e n t r a l  p r i m o r d i a  r e p r e s e n t  a  f o u r t h  t y p e  o f .d e v e l o p m e n t a l  f i e l d  
o c c u r in g  d u r i n g  c e l l  d i v i s i o n  m o rp h o g e n e s i s  i n  h y p o t r i c h s .
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P h y l o g e n e t i c  I m p l i c a t i o n s
C i r r i  and p a r a m e m b r a n e l l e s . C i r r i  and  p a r a m e m b r a n e l le s  a r e  
o l i g o m e r i z e d  o r g a n e l l a r  c o m p le x e s ;  t h i s  c o n d i t i o n  i s  p resum ed  t o  
be t h e  r e s u l t  o f  a  p o l y m e r i z a t i o n  o f  hom ologous o r g a n e l l e s  fo l lo w e d  
by f u s i o n ,  r e d u c t i o n  o r  c h an g e  i n  f u n c t i o n  o f  hom ologous s t r u c t u r e s  
d u r in g  t h e  e v o l u t i o n a r y  h i s t o r y  o f  t h e  o rg a n is m  ( s e e  POLJANSKI and  
RAIKOV, 1 9 7 6 ) .
The m o rp h o g e n e s i s  o f  an  o r g a n e l l a r  com plex  may r e v e a l  c l u e s  
to  i t s  e v o l u t i o n a r y  h i s t o r y .  D u r in g  s t o m a t o g e n e s i s  i n  O x y t r i c h a  
(GRIMES, 1 9 7 2 ) ,  t h e  im m atu re  p a r a m e m b ra n e l le s  c o n s i s t  o f  a t r a n s v e r s e  
row o f  k in e to s o m a l  p a i r s ;  a f t e r  t h i s  i n i t i a l  k in e to s o m a l  a l i g n m e n t  
( o c c u r i n g  from  l e f t  t o  r i g h t ,  b e g i n n i n g  a n t e r i o r l y  and  p r o c e e d in g  
p o s t e r i o r l y  w i t h i n  t h e  OP) new k in e to s o m e s  a r e  a d d e d ,  f ro m  l e f t  t o  
r i g h t ,  a t  t h e  a n t e r i o r  m a rg in  o f  e a c h  p a i r .  The f o u r t h  m e m b ra n e l la r  
row i s  p resum ed t o  b e  a d d e d  i n  t h e  same f a s h i o n .  A c c o rd in g  t o  G r im e s ,  
a  s i m i l a r  s e q u e n c e  o f  e v e n t s  o c c u r s  d u r i n g  c i r r a l  d e v e l o p m e n t . I n  
b o t h  i n s t a n c e s ,  t h e  i n t e r k i n e t o s o m a l  f i b r i l l a r  c o n n e c t i o n s  a r e  ad d ed  
d u r in g  t h e  l a t e r  s t a g e s  o f  d e v e lo p m e n t .
C i r r i  and p a r a m e m b r a n e l le s  r e p r e s e n t  k i n e to s o m a l  p a i r s  t h a t  
p o ly m e r iz e  by  a d d i t i o n  o f  k in e to s o m e s ,  th u s  r e p r e s e n t i n g  o l i g o m e r i z e d  
hom ologues o f  s o m a t ic  k i n e t i e s  fo u n d  i n  o t h e r  c i l i a t e s . K in e to s o m a l  
p a i r s  c o m p r i s e  t h e  s o m a t i c  k i n e t i e s  o f  some h e t e r o t r i c h s , c o l p o d i d s  
and k a r y o r e l e c t i d s  a s  w e l l  a s  t h e  d o r s a l  b r i s t l e  com plex  i n  h y p o t r i c h s .
A p r o g r e s s i v e  s h i f t  o f  t h e  c y to s to m e  from  a n  a p i c a l  t o  a  v e n t r a l  
p o s i t i o n  h a s  o c c u re d  d u r i n g  c i l i a t e  e v o l u t i o n .  T h i s  t r a n s i t i o n  was 
acco m p an ied  by a  c o n c o m i ta n t  s h i f t  o f  t h e  p r e - o r a l  s o m a t i c  k i n e t i e s ;  
t h e s e  k i n e t i e s  e v e n t u a l l y  l i e  a t  a  r i g h t  a n g l e  t o  t h e i r  o r i g i n a l
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l o n g i t u d i n a l  a x i s .  T h is  phenom enon a c c o u n t s  f o r  t h e  t r a n s v e r s e  p o s i t i o n  
o f  t h e  p a r a m e m b r a n e l l e s .  E ach  p a ra m e m b ra n e l le  i s  a  k i n e t y  ( a l b e i t  
m o d i f i e d )  c o m p le te  w i t h  p o s t c i l i a r y  and  t r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l a r  r i b b o n s ;  
i t s  a n t e r i o r  end i s  now p o s i t i o n e d  a l o n g  t h e  l e f t  b o r d e r  o f  t h e  b u c c a l  
c a v i t y .
P o s t c i l i o d e s m a t a  a r e  p r e s e n t  i n  t h e  s o m a t i c  k i n e t i e s  o f  members 
o f  t h e  K a r y o r e l i c t i d a  and  t h e  H e t e r o t r i c h i n a  (GIERASSIMOVA and SERAVIN, 
1 9 7 6 ) .  The o v e r l a p p i n g  p o s t c i l i a r y  r i b b o n s  f ro m  e a c h  p a r a m e m b ra n e l le  
t h a t  fo rm  t h e  p o s tm e m b r a n e l l a r  f i b e r  i n  h y p o t r i c h s  c a n  b e  i n t e r p r e t e d  
a s  a  m o d i f i e d  p o s t c i l i o d e s m a .
U r o s t y l i n e  p h y lo g e n y . Two d i f f e r e n t  d e v e lo p m e n ta l  p a t t e r n s  
o c c u r  d u r i n g  c e l l  d i v i s i o n  m o rp h o g e n e s i s  i n  U r o s t y l i n e s  t h a t  i n d i c a t e  
p h y l o g e n e t i c  d i v e r g e n c e  ( f i g .  3 2 ) .  I n  o n e  g r o u p ,  3 k i n d s  o f  p r i m o r d i a  
a r e  p r e s e n t :  o r a l ,  f r o n t a l ,  and  s o m a t i c  ( w i t h i n  ro w ) ;  a l l  n o n - m i d v e n t r a l , 
l o n g i t u d i n a l  c i r r a l  row s a r i s e  by  w i t h i n  row d e v e lo p m e n t ,  h e n c e  a r e  
c o n s id e r e d  m a r g i n a l  c i r r a l  r o w s .  T h i s  g ro u p  i n c l u d e s  H o l o s t i c h a ,
B a k u e l l a , K e r o n o p s i s , T h ig m o k e r o n o p s i s , U r o l e p t u s , and  U r o s t y l a .
W i th in  t h i s  g ro u p  a s e c o n d  d i v e r g e n c e  h a s  o c c u r r e d  ( f i g .  3 2 ) .
In  one  s u b g ro u p ,  r e p r e s e n t e d  b y  H o l o s t i c h a , B a k u e l l a , U r o l e p t u s ,
and U r o s t y l a , t h e  a n t e r i o r  f r o n t a l  c i r r i  h a v e  d i f f e r e n t i a t e d  from
o t h e r  m i d v e n t r a l  c i r r i  becom ing  m a rk e d ly  h y p e r t r o p h i e d .  The d i s t a l
end o f  t h e  a d o r a l  zo n e  o f  p a r a m e m b r a n e l le s  i n  t h e s e  g e n e r a  e x t e n d s
o n ly  to  t h e  a n t e r i o r  end  o f  t h e  c e l l .  I n  t h e  s e c o n d  s u b g r o u p ,  r e p r e s e n t e d
by K e ro n o p s i s  and T h ig m o k e r o n o p s i s , no d i f f e r e n t i a t i o n  o f  m i d v e n t r a l
c i r r i  h a s  o c c u r r e d  -  a l l  m i d v e n t r a l  c i r r i  a r e  o f  e q u a l  s i z e .  The
d i s t a l  p a r a m e m b ra n e l le s  o f  t h e s e  g e n e r a  e x t e n d  p a s t  t h e  a n t e r i o r

















F i g .  3 2 .  A p r o p o s e d  p h y lo g a n y  o f  U r o s t y l i n e  h y p o t r i c h s  b a s e d  on 
s t r u c t u r a l  an d  m o r p h o g e n e t i c  d a t a .
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The se c o n d  d e v e lo p m e n ta l  p a t t e r n  o c c u r s  I n  a  g ro u p  t h a t  p o s s e s s e s ,  
i n  a d d i t i o n  t o  o r a l ,  f r o n t a l  and  s o m a t ic  p r i m o r d i a ,  a  f o u r t h  ty p e  -  
v e n t r a l  p r i m o r d i a .  A l l  n o n - m i a v e n t r a l , l o n g i t u d i n a l  c i r r a l  rows 
a r i s e  from  t h e  v e n t r a l  p r i m o r d i a :  no t r u e  m a r g i n a l  c i r r a l  rows a r e  
p r e s e n t .  The d i f f e r e n c e s  b e tw e e n  t h e s e  two g ro u p s  i n d i c a t e s  a  p h y ­
l o g e n e t i c  gap t h a t  I  b e l i e v e  w a r r a n t s  s e p a r a t i o n  a t  t h e  s u p e r f a m i l -  
i a l  l e v e l .
E p i c l i n t e s  a l s o  p o s s e s s e s  v e n t r a l  p r i m o r d i a  (WICKLOW, 1979) . 
A l th o u g h  i t s  f r o n t a l  c i l i a t u r e  i s  m a rk e d ly  r e d u c e d  ( m i d v e n t r a l  c i r r i  
a r e  c o m p le t e ly  l a c k i n g )  i t  may h a v e  d i v e r g e d  f ro m  a P s e u d o u r o s t y l a -  
l i k e  a n c e s t o r .  More u l t r a s t r u c t u r a l  d a t a  i s  n e e d e d  t o  c l a r i f y  t h e  
s y s t e m a t i c  p o s i t i o n  o f  E p i c l i n t e s .
JANKOWSKI, i n  h i s  1979 r e v i s i o n  o f  t h e  H y p o t r i c h i d a ,  s u g g e s t s  
6 new s u b o r d e r s :  U r o s t y l i n a ,  H o l o s t i c h i n a ,  O x y t r i c h i n a ,  E u p l o t i n a ,  
G a s t r o c i r r i h i n a ,  and A p i d i s c i n a .  I  s h a l l  l i m i t  my d i s c u s s i o n  t o  
t h e  s u b o r d e r s  U r o s t y l i n a  and  H o l o s t i c h i n a .
The U r o s t y l i n a ,  a c c o r d i n g  t o  JANKOWSKI, i n c l u d e s  t h e  U r o s t y l i d a e ,  
K e r o n o p s id a e ,  P s i l o t r i c h i d a e ,  K i i t r i c h i d a e ,  S t r o n g y l i i d a e ,  A t r a c t i d a e ,  
S p i r o f i l o p s i d a e ,  H y p o t r i c h i d i i d a e ,  S p i r e t e l l i d a e ,  an d  C h a e t o s p i r i d a e . 
B o th  t h e  U r o s t y l i d s  and  K e r o n o p s id s  p o s s e s s  m i d v e n t r a l  c i l i a t u r e ;  
a l l  o f  t h e  r e m a in in g  f a m i l i e s  w i t h i n  t h i s  p r o p o s e d  g ro u p  do n o t ,  
t h e r e b y  r e n d e r i n g  t h e  g ro u p  p o l y p h y l e t i c . I n  o r d e r  t o  m a i n t a i n  a  
m o n o p h y le c t i c  c l a s s i f i c a t i o n ,  t h e s e  r e m a in in g  f a m i l i e s  c a n n o t  b e  
a s s i g n e d  t o  t h e  U r o s t y l i n a .  T h e i r  s y s t e m a t i c  p o s i t i o n  i s  beyond 
th e  s c o p e  o f  t h i s  p a p e r .
JANKOWSKI a l s o  p r o p o s e d  t h e  s u b o r d e r  H o l o s t i c h i n a ,  i n c l u d i n g  
t h e  f a m i l i e s :  H o l o s t i c h i d a e ,  B a k u e l l i d a e ,  P s e u d o u r o s t y l i d a e ,  and
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B a n y u l s e l l i d a e . T h e re  i s  no m o r p h o g e n e t ic  i n f o r m a t i o n  r e g a r d i n g  
th e  f a m i l y  B a n y u l s e l l i d a e  ( r e p r e s e n t e d  by  a  s i n g l e  g e n u s  and  s p e c i e s ) , 
h e n c e ,  i t s  s y s t e m a t i c  p o s i t i o n  r e m a in s  u n c e r t a i n .  B a k u e l l a  d o es  
n o t  d i f f e r  s i g n i f i c a n t l y  i n  s t r u c t u r e  o r  m o rp h o g e n e s i s  from  H o l o s t i c h a , 
th u s  i t s  s e p a r a t i o n  a t  t h e  f a m i l i a l  l e v e l  i s  u n j u s t i f i e d .  BORROR 
(1979) d e m o n s t r a te d  t h e  m o r p h o l o g i c a l  and  m o rp h o g e n e t ic  s i m i l a r i t i e s  
b e tw ee n  H o l o s t i c h a  and  U r o s t y l a ; h e  t h e r e f o r e  d ro p p e d  t h e  name H o l o s t i c h -  
i d a e  a s  a  j u n i o r  synonym . I  c o n s i d e r  H o l o s t i c h a  and  B a k u e l l a  a s  
b e l o n g in g  t o  t h e  s u b f a m i ly  H o l o s t i c h i n a e  i n  t h e  f a m i l y  U r o s t y l i d a e .
The e r e c t i o n  o f  t h e  o r d e r  H o l o s t i c h i n a  i s  t h e r e f o r e  u n w a r r a n te d .
The m o rp h o g e n e t ic  p a t t e r n  o f  P s e u d o u r o s t y l a  d i f f e r s  s i g n i f i c a n t l y  
from  t h a t  o f  o t h e r  U r o s t y l i n e s . I t  s h o u ld  b e  s e p a r a t e d  i n t o  i t s  
own s u p e r f a m i l y :  t h e  P s e u d o u r o s t y l o i d e a .
D ia g n o s i s  o f  t h e  f a m i l i e s  and  s u b f a m i l i e s  o f  t h e  U r o s t y l i n a  
O rd e r  H y p o t r i c h i d a  S t e i n ,  1859 
S u b o rd e r  U r o s t y l i n a  J a n k o w s k i ,  1979 
D i a g n o s i s . F r o n t a l  c i l i a t u r e  i n c l u d e s  m i d v e n t r a l  c i r r i  t h a t  
d e v e lo p  d u r i n g  d i v i s i o n  m o rp h o g e n e s i s  f ro m  a  l o n g i t u d i n a l  s e r i e s  
o f  o b l i q u e  s t r e a k s ;  s o m a t i c  c i l i a t u r e  i n c l u d e s  d o r s a l  b r i s t l e  rows 
and m a r g i n a l  c i r r a l  row s ( m a r g i n a l  c i r r i  a r e  r e p l a c e d  i n  one  g roup  
by l o n g i t u d i n a l  v e n t r a l  c i r r a l  row s t h a t  d i f f e r e n t i a t e  from  v e n t r a l  
p r i m o r d i a .
S u p e r f a m i ly  U r o s t y l o i d e a  B u t s c h l i ,  1889 
D i a g n o s i s . I n  a d d i t i o n  t o  m i d v e n t r a l  c i r r i ,  5 o t h e r  f r o n t a l  
d e r i v a t i v e s  may be  p r e s e n t :  m a l a r ,  m i g r a t o r y ,  t r a n s v e r s e ,  a c c e s s o r y  
t r a n s v e r s e ,  and  t h i g m o t a c t i c  c i r r i .  A l l  n o n - m i d v e n t r a l , l o n g i t u d i n a l
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c i r r a l  row s a r i s e  by  s o m a t i c  ( w i t h i n  row) d e v e lo p m e n t  and  a r e  c o n s i ­
d e re d  m a r g i n a l  c i r r a l  r o w s .
F a m ily  U r o s t y l i d a e  B u t s c h l i ,  1889 
D i a g n o s i s . A n t e r i o r  f r o n t a l  c i r r i  a r e  d i f f e r e n t i a t e d  from  
o t h e r  m i d v e n t r a l  c i r r i  becom ing  m a rk e d ly  h y p e r t r o p h i e d ;  t h e  d i s t a l  
end o f  t h e  a d o r a l  zo n e  o f  p a r a m e m b r a n e l le s  e x t e n d s  o n ly  to  t h e  a n t e r i o r  
o f  t h e  c e l l .
S u b fa m i ly  H o l o s t i c h i n a e  ( n .  s u b fa m .)
D i a g n o s i s . I n  a d d i t i o n  t o  m i d v e n t r a l  and  o n e  o r  m ore l e f t  
m a r g i n a l  c i r r a l  ro w s ,  o n ly  o n e  r i g h t  m a r g i n a l  c i r r a l  row i s  p r e s e n t .  
H o l o s t i c h a , B a k u e l l a , U r o l e p t u s .
S u b fa m i ly  U r o s t y l i n a e  ( n .  s u b fa m .)
D i a g n o s i s . I n  a d d i t i o n  t o  m i d v e n t r a l  an d  l e f t  m a r g i n a l  c i r r a l  
ro w s ,  s e v e r a l  r i g h t  m a r g i n a l  c i r r a l  row s a r e  p r e s e n t .  U r o s t y l a .
F a m ily  K e r o n o p s id a e  J a n k o w s k i ,  1979 
D i a g n o s i s . A l l  m i d v e n t r a l  c i r r i  a r e  o f  e q u a l  s i z e  (no h y p e r ­
t r o p h y  o f  a n t e r i o r  f r o n t a l  c i r r i  h a s  o c c u r r e d ) . D i s t a l  p a r a m e m b ra n e l le s  
e x te n d  p a s t  t h e  a n t e r i o r  en d  o f  t h e  c e l l  t o  a  p o i n t  a lo n g  t h e  r i g h t  
l a t e r a l  c e l l  b o r d e r .
S u b fa m i ly  K e ro n o p s in a e  ( n .  s u b fa m .)
D i a g n o s i s . F r o n t a l  c i l i a t u r e  may c o m p r is e  o f  m a l a r , m i g r a t o r y , 
m i d v e n t r a l  and t r a n s v e r s e  c i r r i ;  a  t h i g m o t a c t i c  c i r r a l  f i e l d  i s  a b s e n t .  
K e r o n o p s i s .
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S u b fa m i ly  T h ig m o k e ro n o p s in a e  ( n .  s u b fa m .)
D i a g n o s i s .  I n  a d d i t i o n  t o  m a l a r ,  m i g r a t o r y ,  m i d v e n t r a l  and  
t r a n s v e r s e  c i r r i ,  a  t h i g m o t a c t i c  c i r r a l  f i e l d  i s  p r e s e n t .  T h igm okeron ­
o p s i s  .
T h ig m o k e ro n o p s is  n .  g e n .
D i a g n o s i s . S o m a t ic  c i l i a t u r e  i n c l u d e s  d o r s a l  b r i s t l e  ro w s ,  
one l e f t  and one  r i g h t  m a r g i n a l  c i r r a l  row ; f r o n t a l  c i l i a t u r e  i n c l u d e s  
m i g r a t o r y ,  m i d v e n t r a l ,  t r a n s v e r s e ,  m a l a r ,  and  t h i g m o t a c t i c  c i r r i .  
T h ig m o ta c t i c  c i r r i  fo rm  a  l e f t ,  p o s t - o r a l  c i l i a r y  f i e l d  u s e d  f o r  
a d h e s io n  t o  s u b s t r a t e .  M u l t i m a c r o n u c l e a t e .
S u p e r f a m i ly  P s e u d o u r o s t y l o i d e a  ( n .  s u p e r f a m . )
D i a g n o s i s . I n  a d d i t i o n  t o  m i d v e n t r a l  c i r r i ,  m a la r  and  t r a n s v e r s e  
c i r r i  a l s o  d i f f e r e n t i a t e  f ro m  f r o n t a l  s t r e a k s .  M a r g in a l  c i r r i  a r e  
a b s e n t ;  a l l  n o n - m i d v e n t r a l , l o n g i t u d i n a l  c i r r a l  row s d e v e lo p  from  
v e n t r a l  p r i m o r d i a .
F a m ily  P s e u d o u r o s t y l i d a e  J a n k o w s k i ,  1979 
D i a g n o s i s . As a b o v e .  I n c l u d e s  one  g e n u s ,  P s e u d o u r o s t y l a .
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CHAPTER I I
THE DISCOCEPHALINA (N.SUBORD.): ULTRASTRUCTURE, MORPHOGENESIS,
AND EVOLUTIONARY IMPLICATIONS OF A GROUP OF ENDEMIC 
MARINE INTERSTITIAL HYPOTRICHS (CILIOPHORA, PROTOZOA)
I n t r o d u c t i o n
The i n t e r s t i c e s  o f  m a r i n e  s a n d s  r e p r e s e n t  a  dynam ic  y e t  s t a b l e  
h a b i t a t  t h a t  h a r b o r s  a  d i v e r s e  com m unity  o f  c i l i a t e s  r a n g i n g  f ro m  
t h o s e  c o n s i d e r e d  among t h e  m o s t  ’’p r i m i t i v e "  t o  t h o s e  c o n s i d e r e d  
among t h e  m os t " a d v a n c e d "  o f  t h e  p h y lu m . C i l i a t e s  l i v i n g  w i t h i n  
t h i s  c o n s e r v a t i v e  m i l i e u  show a  num ber o f  c o n v e r g e n t  m o r p h o l o g i c a l ,  
b e h a v i o r a l ,  and  l i f e  h i s t o r y  a d a p t a t i o n s  (BORROR, 1980 ; CORLISS 
and HARTWIG, 19 7 7 ; DRAGESCO, 1 9 6 2 ;  FAURE-FREMIET, 1951 ; FENCHEL,
1 9 7 8 ) .  C e l l s  a r e  p r e d o m i n a n t l y  n a r r o w  o r  f l a t t e n e d  and  e l o n g a t e  
( G e l e i a ,  R e m a n e l l a ) , c i r c u l a r  o r  o v a l ,  ( A s p i d i s c a , D i o p h r y s ) , a n d / o r  
s t r o n g l y  c e p h a l i z e d  ( D i s c o c e p h a l u s ) ; f r a g i l i t y  and  c o n t r a c t i l i t y  i s  
common i n  many e l o n g a t e  s p e c i e s  w h a le  h igh ,  c y t o s k e l e t a l  c o m p le x i ty  
and  c o r t i c a l  r i g i d i t y  i s  s h a r e d  by  o v a l  s p e c i e s .  C i l i a t u r e  i s  o f t e n  
l i m i t e d  t o  t h e  v e n t r a l  s u r f a c e s  ( e . g .  T ra c h e lo n e m a )  a n d ,  i n  some s p e c i e s ,  
i s  g r e a t l y  h y p e r t r o p h i e d  ( e . g .  D i s c o t r i c h a ) . S u p p o s e d ly  p r i m i t i v e  
d i p l o i d  m a c r o n u c l e i  o c c u r  i n  many s p e c i e s  ( k a r y o r e l i c t i d s )  a n d  p o ly g e n o ­
mic m u l t i m a c r o n u c l e a r i t y  i s  common i n  o t h e r s  ( h y p o t r i c h s ) ; t h i g m o t a x i s  
and t h e  a b s e n c e  o f  e n c y s tm e n t  i s  g e n e r a l l y  c h a r a c t e r i s t i c  o f  endem ic 
p s a m m o l i t t o r a l  s p e c i e s .  T he  b i o l o g y ,  i n c l u d i n g  m o rp h o g e n e s i s  and  
u l t r a s t r u c t u r e ,  o f  m o s t  o f  t h e  600 known (D ra g e s c o ,  1962) i n t e r s t i t i a l  
c i l i a t e s  h a s  y e t  to  b e  s t u d i e d .
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B e c a u se  o f  t h e i r  c o n s t a n c y  t h r o u g h  t i m e ,  m a r i n e  s a n d s  s h e l t e r  
fo rm s  t h a t  may h a v e  p e r s i s t e d  w i t h  l i t t l e  c h a n g e  f o r  h u n d re d s  o f  
m i l l i o n s  o f  y e a r s  a n d ,  h e n c e ,  may h o ld  c l u e s  t o  h e l p  u n r a v e l  m y s t e r i e s  
of c i l i a t e  e v o l u t i o n .  CORLISS an d  HARTWIG (1977) em ploy t h i s  h y p o t h e s i s  
i n  e x a m in in g  t h e  p o s i t i o n  o f  t h e  " p r i m i t i v e "  k a r y o r e l i c t i d s  i n  t h e  
e v o l u t i o n  and  s y s t e m a t i c s  o f  t h e  C i l i o p h o r a .  B e c a u s e  h y p o t r i c h s  
a r e  c o n s i d e r e d  a t  t h e  " p e a k "  o f  c i l i a t e  e v o l u t i o n ,  t h e i r  s tu d y  
can  a l s o  e n h a n c e  o u r  u n d e r s t a n d i n g  o f  e v o l u t i o n a r y  p r o c e s s e s  and  
t r e n d s  w i t h i n  t h e  phy lum . F o r  e x a m p le ,  u l t r a s t r u c t u r a l  and  m o rp h o g en e­
t i c  s t u d i e s  h a v e  d e m o n s t r a t e d  h y p o t r i c h  s o m a t i c  c i r r i  t o  b e  o l i g o m e r i ­
zed  hom ologues  o f  t h e  s o m a t ic  c i l i a t u r e  o f  h e t e r o t r i c h  and  even  
k a r y o r e l i c t i d  c i l i a t e s .  F u r th e r m o r e ,  t h e r e  i s  f o s s i l  e v i d e n c e  
t h a t  t i n t i n n i n e  o l i g o t r i c h s ,  a t  t h e  s p i r o t r i c h  e v o l u t i o n a r y  g r a d e ,  
o c c u r r e d  a t  l e a s t  400  m i l l i o n  y e a r s  ago (TAPPAN an d  LOEBLICH, 1 9 6 8 ) .  
M a r in e ,  p s a m m o p h i l ic  h y p o t r i c h s ,  a l s o  a t  t h i s  a d v a n c e d  s p i r o t r i c h  
g r a d e ,  may t h e r e f o r e  r e p r e s e n t  e v o l u t i o n a r y  l i n e a g e s  a t  l e a s t  a s  
a n c i e n t  a s  t h e  e a r l y  P a l e o z o i c .
The p a u c i t y  o f  f o s s i l  e v i d e n c e  i n  n o n l o r i c a t e  c i l i a t e s ,  h o w e v e r ,  
r e n d e r s  s u c h  t o o l s  a s  u l t r a s t r u c t u r e  and  m o r p h o g e n e s i s  v i t a l  t o  
t h e  s t u d y  o f  c i l i a t e s  h y p o t h e s i z e d  a s  a n c e s t r a l  o r  e v o l u t i o n a r y  
i n t e r m e d i a t e  fo rm s  an d  t h e i r  u s e  i n  c o n s t r u c t i n g  n a t u r a l  c i l i a t e  
p h y l o g e n i e s . LIPSCOMB an d  CORLISS C l978) an d  CORLISS (1979b) u s e d  
t h e s e  t o o l s  t o  a d v a n t a g e  i n  t h e  s t u d y  o f  t h e  u n iq u e  and  o n c e  p h y lo g e n e -  
t i c a l l y  p u z z l i n g  S te p h a n o p o g o n .
T he p r e s e n t  p a p e r  i s  a  s tu d y  o f  a  g ro u p  o f  c i l i a t e s  endem ic 
t o  m a r i n e  i n t e r s t i t i a l  e n v i r o n m e n t s ,  t h e  D i s c o c e p h a l u s - l i k e  h y p o t r i c h s .  
I n  i t  I  d e s c r i b e  u l t r a s t r u c t u r e  and  m o r p h o g e n e s i s  o f  D i s c o c a p h a lu s
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e h r e n b e r g i  and  m o r p h o g e n e s i s  i n  A m p h i s i e l l a  m a r i o n i  an d  Psam m ocephalus  
f a u r e i  n . c o m b . ;  I  s y n o p t i c a l l y  r e v i e w  p r e v i o u s l y  d e s c r i b e d  d i s c o c e p h a -  
l i d s  a s  w e l l  a s  d e s c r i b e  a  new d i s c o c e p h a l i d  g e n u s  w i t h  2 new s p e c i e s .  
W ith  t h e s e  n ew ly  d e s c r i b e d  s p e c i e s  s e r v i n g  a s  e v o l u t i o n a r y  i n t e r m e d i a t e s ,  
I  d e m o n s t r a t e  a n  e v o l u t i o n a r y  s e r i e s  w i t h i n  t h e  g r o u p ,  and  s u g g e s t  
p h y l o g e n e t i c  r e l a t i o n s h i p s  b e tw e e n  t h e  d i s c o c e p h a l i d s  and  o t h e r  
c i l i a t e  t a x a .  F i n a l l y ,  I  p r o p o s e  a  c l a s s i f i c a t i o n  o f  D i s c o c e p h a l u s -  
l i k e  h y p o t r i c h s  w i t h  c h a n g e s  u p  t o  t h e  s u b o r d i n a l  l e v e l .
M a t e r i a l s  and M ethods
I  i s o l a t e d ,  f o r  u s e  i n  m o r p h o l o g i c a l  ( i n c l u d i n g  u l t r a s t r u c t u r a l )  
and m o r p h o g e n e t ic  s t u d i e s ,  D i s c o c e p h a lu s  e h r e n b e r g i  D r a g e s c o , 1960 , 
Psam m ocephalus b o r r o r i  n . g e n . ,  n . s p . ,  and  Psam m ocephalus  d r a g e s c o i  
n . g e n . ,  n . s p .  from  i n t e r t i d a l  s a n d s  o f  F o s s  B e a c h ,  New H a m p sh ire .
I  c o l l e c t e d  s a m p le s  f ro m  t h e  f i r s t  6 cm o f  sa n d  b e tw e e n  mean t i d a l  
l e v e l  and  mean low  w a t e r  f o r  b o t h  U h l ig  e x t r a c t i o n  (UHLIG, 1965) 
and c u l t u r e ;  s u b s a m p le s  o f  s a n d  w e re  m a i n t a i n e d  a s  m ass  c u l t u r e s  
t h a t  I  e n r i c h e d  w i t h  F2 medium CGUILLARD an d  RYTHER, 1962) an d  k e p t  
a t  t h e  o r i g i n a l  t e m p e r a t u r e  (8°C) and  s a l i n i t y  (32% ). I  i s o l a t e d  
Psam m ocephalus  f a u r e i  n .c o m b .  f ro m  s a n d s  c o l l e c t e d  n e a r  mean low  
w a te r  a t  Plum I s l a n d ,  M a s s a c h u s e t t s  and  m a i n t a i n e d  m ass  c u l t u r e s  
a s  a b o v e ,  a t  16°C (S=32% ). I  s u b c u l t u r e d  A m p h i s i e l l a  m a r i o n i  f rom  
a s am p le  c o l l e c t e d  on  t h e  c o a s t  o f  t h e  Y u c a ta n  p e n i n s u l a ,  M ex ico ;  
p o p u l a t i o n s  w ere  grow n on t h e  d ia to m  P h a e o d a c ty lu m  i n  38% s e a w a te r  
a t  16°C .
I  o b s e r v e d  a d d i t i o n a l  p o p u l a t i o n s  o f  _D. e h r e n b e r g i ,  f o r  u s e  
i n  s tu d y i n g  m o r p h o l o g i c a l  v a r i a t i o n ,  f ro m  sand  s a m p le s  f ro m  S a n ta  
B a r b a r a ,  C a l i f o r n i a ,  S t .  A nn’ s Bay, Nova S c o t i a ,  and  t h e  s e a w a te r  
t a b l e s  a t  J a c k s o n  E s t u a r i n e  L a b o r a t o r y  on  G r e a t  B ay ,  New H a m p s h ire .
I  h a v e  a l s o  s t u d i e d  p r o t a r g o l  s t a i n e d  s p e c im e n s  ( c o u r t e s y  o f  D r .
J e a n  D ra g e sc o )  f ro m  R o s c o f f  and  A rc a c h o n ,  F r a n c e .
I  o b s e r v e d  c e l l s  l i v e  a s  w e l l  a s  s t a i n e d  u s i n g  a  m o d i f i c a t i o n  
o f  T u f f r a u ' s  (1967) p r o t a r g o l  t e c h n i q u e .  T h i s  m o d i f i c a t i o n  and 
my p r o c e d u r e  f o r  p r o c e s s i n g  c e l l s  f o r  S .E .M . and  T .E .M . a r e  d e s c r i b e d
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i n  WICKLOW ( 1 9 8 1 a ) .
A l l  r e f e r e n c e s  t o  t h e  c e l l  w i l l  b e  r e l a t i v e  t o  t h e  c e l l ' s  
l e f t  o r  r i g h t ;  i n  v e n t r a l  a s p e c t  t h e  c e l l ' s  l e f t  c o r r e s p o n d s  t o  
t h e  r e a d e r ' s  r i g h t .
Type s p e c im e n s  f o r  n ew ly  d e s c r i b e d  s p e c i e s  a r e  k e p t  a s  p a r t  
o f  my p e rm a n e n t  s l i d e  c o l l e c t i o n .
R e s u l t s
D is c o c e p h a lu s  e h r e n b e r g i  D r a g e s c o ,  1 9 6 0 .
B e h a v io r  and  E c o lo g y
_D. e h r e n b e r g i  f e e d s  on  d ia to m s  an d  a l g a e  ( f r e q u e n t l y  i n g e s t i n g  
s m a l l  c h i p s  o f  san d )  b y  t r a v e l i n g  o n  and  b e tw e e n  san d  g r a i n s  i n  
a  s lo w  f o r w a r d ,  t h e n  e r r a t i c  b ack w ard  m o t i o n ,  f l e x i n g  t h e  c e p h a l i z e d  
r e g i o n  t o  co n fo rm  t o  t h e  i r r e g u l a r  c o n t o u r s  o f  e a c h  san d  g r a i n .
T h is  c e l l  i s  h i g h l y  t h i g m o t a c t i c : when d i s t u r b e d  i t  c a n  e i t h e r  a d h e r e  
f i r m l y  t o  t h e  s u b s t r a t e  o r  s p i r a l  r a p i d l y  b a c k w a rd ,  p r o p u l s e d  by 
i t s  l a r g e  t r a n s v e r s e  c i r r i ,  t h e n  s e t t l e  s u d d e n ly  and  a t t a c h  o r  
b e g in  f e e d i n g  a g a i n .  G e n e r a l l y  t h i s  c i l i a t e  i s  a s s o c i a t e d  w i t h  
t h e  u p p e r  3 cm o f  s a n d .
G e n e ra l  M orpho logy
I), e h r e n b e r g i  i s  s t o u t ,  r a n g i n g  f ro m  4 0 -1 0 0  pm i n  l e n g t h ,  2 3 -  
50 pm i n  w i d t h  ( f i g .  1 ) .  A m o rp h o m e tr ic  l i g h t  m i c r o s c o p i c  d e s c r i p t i o n  
b ased  on p r o t a r g o l  s t a i n e d  i n d i v i d u a l s  from  d i f f e r e n t  p o p u l a t i o n s  
i s  p r e s e n t e d  i n  T a b l e  1 .  T he  c e l l  i s  o v a l  w i t h  a  s t r o n g l y  c e p h a l i z e d  
a n t e r i o r  en d ;  t h i s  c e p h a l i z e d  r e g i o n  fo rm s  a  v e n t r a l ,  l i p - l i k e ,  p e r i s t o ­
mal l o b e  and  h o u s e s  t h e  o r a l  a p p a r a t u s  a s  w e l l  a s  s e v e r a l  d o r s a l  
and l a t e r a l  s p i n e - l i k e  p r o t r u s i o n s  ( d e s c r i b e d  b e low ) ( f i g s .  2 - 5 ) .
A m i d v e n t r a l  c o n c a v i t y  a n d  s e v e r a l  c o r t i c a l  g r o o v e s  a r e  p r e s e n t  ( a s  
o b s e rv e d  i n  f i x e d  and  l i v i n g  c e l l s ) ;  t h e  d o r s a l  s u r f a c e  i s  c o n v e x ,  
t a p e r i n g  p o s t e r i o r l y ,  t h e n  e n d in g  w i t h  a  s h o r t  t a i l  o r  rump ( f i g s .
2 , 3 ) .  A l th o u g h  t h e  p e l l i c l e  i s  r i g i d ,  t h e  c e p h a l i z e d  r e g i o n  can  
be  f l e x e d .
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Table 1. Geographic variation in D. ehrenbergi DRAGESCO, 1960.
Character loscoff,* Arcachon,* Foss Beach, J.E.L., St. Ann's Bay, Santa Barbara,
France France N.H. N.H. Nova Scotia C.A.
n 4 6 20 20 20 2
somatic length x pm 92.5 85 64.95 66.25 47.4 52.5
range 85-100 75-100 55-75 50-85 40-60 50-55
somatic width x pm 47.5 45.5 38.3 38.3 27.6 27
range 45-50 43-50 27-50 30-50 23-35
collar (dorsal) X 6 6 5.9 6 6 6.5
membranelles range 5-6 6-7
lapel (ventral) X 18.25 19.6 18.4 20.1 18.95 13
membranelles range 17-19 18-20 18-19 18-23 18-22 11-15
anterior left X 2 2 1.95 2 2 2
marginal cirri range 1-2
posterolateral X 11.75 13.6 11.6 13.4 11.25 11
left marginal range 11-12 12-14 7-14 11-15 10-13 10-12
cirri
transverse X 7 ' 8 8.05 8.95 8.05 8
cirri range 8-9 8-10 8-9
caudal cirral X 3 3.3 4 3.15 4 4
sets range 3-4 3-4
dorsal kineties 6 6 6 6 6 6
Blank spaces indicate character is constant for the population. 
Measurements based on material prepared by Dr. J. Dragesco
60
F i g .  1 .  Ink. d r a w in g  o f  D i s c o c e p h a l u s  e h r e n b e r g i  DRAGESCO, 1 9 6 0 ,  b a s e d  
on a  p r o t a r g o l  s t a i n e d  s p e c im e n  ( V e n t r a l  a s p e c t ) .
F i g .  2 , 3 .  S c a n n in g  e l e c t r o n  m i c r o g r a p h s  o f  n o n - d i v i d i n g  c e l l s .  V e n t r a l  
a s p e c t  ( f i g .  2 ) :  Am— a n t e r i o r  m a r g i n a l  c i r r i ,  Azm— a d o r a l  z o n e  o f  
m e m b r a n e l le s ,  Cc— c a u d a l  c i r r i ,  P lm — p o s t e r o l a t e r a l  m a r g i n a l  c i r r i ,  
P s l — p e r i s t o m i a l  l o b e ,  Tv— t r a n s v e r s e  c i r r i .  D o r s a l  a s p e c t  ( f i g  3 ) :  
Dc— d o r s a l  c i l i u m ,  Dzm— d o r s a l  z o n e  o f  m e m b r a n e l l e s ,  Plm—  
p o s t e r o l a t e r a l  m a r g i n a l  c i r r i .  (X 1 6 0 0 ,  1 900)
F i g .  4 , 5 .  S c a n n in g  e l e c t r o n  m i c r o g r a p h s  d e p i c t i n g  s t r u c t u r e s  o f  t h e
c e p h a l i z e d  r e g i o n  o f  t h e  c e l l .  V e n t r a l  a s p e c t  ( f i g .  4 ) :  Azm— a d o r a l  
z o n e  o f  m e m b r a n e l l e s ,  P c — p a r o r a l  c i r r u s ,  Pm— p a r o r a l  m em brane,
P s c — p e r i s t o m i a l  c i r r u s .  D o r s a l  a s p e c t  ( f i g .  5 ) :  As— a d o r a l  s p i n e s ,  
Da-—d o r s a l  " a n t l e r " - l i k e  s t r u c t u r e .  (X 4 3 0 0 ,  3 300)
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C o r t i c a l  s p i n e s  and  p r o t r u s i o n s . On t h e  c e p h a l i z e d  r e g i o n  o f
t h e  c e l l  a r e  fo u n d  2 k i n d s  o f  d o r s a l ,  c o r t i c a l  p r o t r u s i o n s :  a  s e r i e s
*
of  11 a d o r a l  s p i n e s  e x t e n d i n g  a n t e r i o r l y  j u s t  a b o v e  t h e  l a p e l  m em bran- 
e l l e s  and  a  m u l t i p r o n g e d ,  a n t l e r - l i k e  s t r u c t u r e  l y i n g  j u s t  p o s t e r i o r  
to  t h e  c o l l a r  m e m b ra n e l le s  ( f i g -  3 ) .  The a d o r a l  s p i n e s  a r e  s h o r t  
(1 -2  ym) and p o i n t e d ;  e a c h  a p p e a r s  c l o s e l y  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  l e f t m o s t  
p o r t i o n  o f  a  l a p e l  m e m b ra n e l le  ( f i g .  5 ) .  The d o r s a l  a n t l e r  c o n s i s t s  
o f  a  m a in  b r a n c h  ( a p p r o x i m a t e l y  10 -1 5  ym) e x t e n d i n g  o b l i q u e l y  l e f t  
and a n t e r i o r l y ;  f rom  t h e  m a in  b r a n c h  e x t e n d  4 s h o r t e r  ( 2 .5  ym) b r a n c h e s  
d i r e c t e d  d o r s a l l y  and  a p p r o x i m a t e l y  6 i n t e r m e m b r a n e l l a r  b r a n c h e s  
w h ich  r u n  d e x t r a l l y  ( f i g .  5 ) .  B o th  t h e  a d o r a l  s p i n e s  and  t h e  d o r s a l  
a n t l e r  a r e  p r o t a r g o l  p o s i t i v e  s t r u c t u r e s  ( f i g .  8 ) .
C i l i a t u r e . F r o n t a l  c i l i a t u r e  c o n s i s t s  o f  a  U -sh a p e d  g ro u p  o f  7 -1 0  
h y p e r t r o p h i e d  t r a n s v e r s e  c i r r i  p l u s  2 s m a l l e r  a c c e s s o r y  t r a n s v e r s e  
c i r r i  s e t  w i t h i n  t h e  v e n t r a l  c o n c a v i t y ,  3 r i g h t  f r o n t a l  c i r r i ,  1 
r i g h t  a n t e r o l a t e r a l  ( m i g r a t o r y )  c i r r u s ,  s e v e r a l  c i r r i  on t h e  c e p h a l i z e d  
r e g i o n  i n c l u d i n g  2 m a la r  and  a  p a r o r a l  c i r r u s  ( f i g s .  1 ,  2) . The 
p a r o r a l  c i r r u s  a l o n g  w i t h  t h e  a n t e r i o r m o s t  s t r e a k  I I  c i r r u s  ( s e e  
below ) fo rm  t h e  2 l a r g e  a n t e r i o r  c i r r i  t y p i c a l  o f  t h e  g e n u s .
S o m a t ic  c i l i a t u r e  c o m p r i s e s  m a r g i n a l  c i r r i ,  c a u d a l  c i r r i  and  
d o r s a l  b r i s t l e s .  L e f t  m a r g i n a l  c i r r i  a r e  d i v i d e d  i n t o  2 g r o u p s :  
an  a n t e r i o r  s e t  o f  2 h y p e r t r o p h i e d  c i r r i  p l u s  a  p o s t e r o l a t e r a l  s e t  
o f  13-14  m e m b r a n e l l e - l i k e  c i r r i  l o c a t e d  w i t h i n  a  c o r t i c a l  d e p r e s s i o n  
( f i g s .  2 ,  6 ) .  R ig h t  m a r g i n a l  c i r r i  a r e  a b s e n t .  On t h e  d o r s a l  s u r f a c e  
a r e  6 row s o f  lo n g  c i l i a  (7 -8  ym i n  l e n g t h )  t h a t  e x t e n d  o n to  t h e  
c e p h a l i z e d  r e g i o n  ( f i g .  3 ) .  F our s e t s  o f  c a u d a l  c i r r i  a r e  p r e s e n t  
a t  t h e  p o s t e r i o r  r i g h t  b o r d e r  o f  t h e  d o r s a l  s u r f a c e :  t h e  f i r s t
F i g .  6 , 7 .  S c a n n in g  e l e c t r o n  m i c r o g r a p h s  o f  t h e  p o s t e r i o r  r e g i o n  o f  t h e  
c e l l .  F i g .  6 : p o s t e r o l a t e r a l  m a r g i n a l  c i r r i  (Pirn) l i e  w i t h i n  a  
c o r t i c a l  d e p r e s s i o n  t o  t h e  l e f t  o f  t h e  t r a n s v e r s e  c i r r i  ( T v ) .
F i g .  7 :  c a u d a l  c i r r i  (num bered  1 - 4 )  a r e  a c t u a l l y  s e t s  o f  c i r r i  
l o c a t e d  on t h e  r i g h t  d o r s a l  c e l l  s u r f a c e .  (X 3 4 0 0 ,  4 400)
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( p o s t e r i o r m o s t )  i s  com posed o f  4 c i r r i ;  t h e  seco n d  i s  composed o f  
3 c i r r i ;  t h e  t h i r d  i s  com posed o f  2 c i r r i ;  t h e  f o u r t h  c o n s i s t s  o f  
a  s i n g l e  c i r r u s  ( f i g .  7 ) .  A l th o u g h  t h i s  i s  t h e  a r r a n g e m e n t  o f  c a u d a l  
c i r r i  u s u a l l y  o b s e r v e d ,  i n d i v i d u a l s  o f  some p o p u l a t i o n s  p o s s e s s  o n ly  
3 s e t s  o f  c a u d a l  c i r r i  ( t a b l e  1 ) .  T h e s e  s e t s  a r e  a r r a n g e d  i n  a  s e r i e s  
(f rom  p o s t e r i o r  t o  a n t e r i o r )  o f  3 ,  2 ,  1 o r  3 ,  3 ,  2 .
B u c c a l  c i l i a t u r e  c o m p r i s e s  a p p r o x i m a t e l y  18 l a p e l  ( v e n t r a l )  
m e m b ra n e l le s ,  a p p r o x i m a t e l y  6 c o l l a r  ( d o r s a l )  m e m b ra n e l le s  ( w i th  
a  d i s t i n c t l y  l o n g e r  c i l i a )  an d  a  p a r o r a l  and  e n d o r a l  m em brane. The 
p a r o r a l  membrane c o n s i s t s  o f  2 row s o f  c i l i a  t h a t  em erge from  b e lo w  
t h e  r i g h t  b u c c a l  o v e r t u r e  ( t h e  l e f t  b o r d e r  o f  t h e  p e r i s t o m i a l  l o b e ) , 
e x t e n d in g  a n t e r i o r l y  t o  a  b u c c a l  c l e f t .  H e re  t h e  p a r o r a l  membrane 
d i f f e r e n t i a t e s  i n t o  a  t o n g u e - l i k e  c i l i a r y  o r g a n e l l e ,  t h e  p e r i s t o m i a l  
c i r r u s  ( f i g s .  2 ,  4 ) .  The d e e p e r  e n d o r a l  membrane i s  a  s i n g l e  row  
o f  c i l i a .
U l t r a s t r u c t u r e
Cy t o  s k e l e t o n . The c y t o s k e l e t o n  o f  D_. e h r e n b e r g i  i s  e x t e n s i v e  
and com plex  ( t h e  m a jo r  co m p o n en ts  o f  t h i s  s y s te m  a r e  d e p i c t e d  i n  
f i g .  8 ;  s e e  a l s o  DRAGESCO, 1 9 6 5 ) .  T h e r e  a r e  2 s e p a r a t e  p a r t s  t o  
t h e  c y t o s k e l e t o n :  a  p o s t e r i o r  p o r t i o n ,  d o m in a te d  by  a  l a r g e  c e n t r a l  
m i c r o t u b u l a r  t r u n k  and  a n  a n t e r i o r  p o r t i o n  w i t h i n  t h e  c e p h a l i z e d  
r e g i o n  o f  t h e  c e l l .  The p o s t e r i o r  c y t o s k e l e t o n  i n c l u d e s  m i c r o t u b u l e s  
o r i g i n a t i n g  on  t h e  p e r i p h e r a l  f i b r i l l a r  m a t r i x  o f  c i r r i  ( f i g s .  9 -
1 1 ) .  The c e n t r a l  c y t o s k e l e t a l  t r u n k  i s  fo rm ed  by t h e  u n io n  o f  a n t e r i o r  
m i c r o t u b u l a r  b u n d le s  f ro m  e a c h  t r a n s v e r s e  c i r r u s  ( f i g .  1 2 ) .  B ra n c h e s  
from t h e  a n t e r i o r  c y t o s k e l e t o n  e x t e n d  t o  f r o n t a l  c i r r i ,  c o l l a r  
m e m b r a n e l le s ,  t h e  d o r s a l  a n t l e r ,  and  b o t h  membranes o f  t h e  p a r o r a l
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F i g .  8 .  I n k  d ra w in g  b a s e d  o n  p r o t a r g o l  s t a i n e d  s p e c im e n s  o f  IK 
e h r e n b e r g i  d e p i c t i n g  m a jo r  co m p o n en ts  o f  t h e  c y t o s k e l e t o n .  
S t i p p l e d  a r e a s  r e p r e s e n t  d o r s a l  s t r u c t u r e s .
F i g .  9 , 1 0 , 1 1 , 1 2 .  T r a n s m i s s i o n  e l e c t r o n  m i c r o g r a p h s  o f  f r o n t a l  c i r r i .  
M i c r o t u b u l a r  b u n d le s  (Mb) o r i g i n a t e  on  t h e  p e r i p h e r a l  f i b r i l l a r  
m a t r i x  (Fm) o f  e a c h  c i r r u s .  P o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  (Pmt) a r e  
a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  p o s t e r i o r  k in e to s o m e s -  w h i l e  t r a n s v e r s e  m i c r o ­
t u b u l e s  (T) a r e  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  a n t e r i o r  k in e to s o m e s  o f  e a c h  
c i r r u s ;  s i n g l e  t r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l e s  ( a r r o w s )  a r e  a s s o c i a t e d  
w i t h  i n t e r n a l  c i r r a l  k i n e t o s o m e s .  A c y t o s k e l e t a l  t r u n k  (C t)  i s  
fo rm ed  by  t h e  u n io n  o f  a n t e r i o r  m i c r o t u b u l a r  b u n d le s  (Amb) fro m  
e a c h  t r a n s v e r s e  c i r r u s .  G£ 32 5 0 0 ,  30  Q00, 23 5 0 0 ,  19 100)
69
T  fl"v .
~ tvV? <•#»**. v ‘ v  t  *,.'>. A ; \ -  - * / ' u -
v^*w £ * ."  .- *.■■’ • '■*■:>■■■-'-v  : : ' . ' '  • r- '*•
f v ^ A« v ' V?> & ;| 0 ^
„.. % ^ . >y<
, s*v# — ~ • ~
^ v u - .
0 :
&', i-V1'. .tC..n/ ^ 3® <«** ■•&■*'■. ... /4,v-
r . , U £ ; - ‘£ £ v £ o  ,  
T r : v :  >* !s#ri*s;s' £  1
*4» «V fcV ^ d S E ’ 1
SlITTlt: *,3R■ • • * ' '• „*s*
F ' J r
v v . i ' *
' *, '  > - 1 , a* 'A*
1 ' ■>'. v ' *»£*''. I . ; / r f rCVi-M..'. ^
I Ifei-/.. ,- ’ A '!: ' £ ‘Y • v  \ i; * £ 0
«  ;  . - - - A  ■. \ : 4 M ' $ 4 U
1- 5 ? y  ^  ^  f w l  ■ - v H
:' ? \  '.§ • . - .  , .4 «r£* ¥■• ■ % *■.. ’V>» TW?. ••*? «t*H\ a  w.r
*• ;V '.V : 1 ^ 0 } ^  *'
. ^  . . .  .. V  V* ••
&0O$
m a
» £ • > *
m
y ' ■&*-.3 *C-
'A t O>;'? -s
I I
VJ !.'■»••* '  * • _ •  . / *  f ‘ . . ' V » '  • J r l i i J h i f  ‘. .' • i  '.V I
V<; ‘V v'*5jff- , *VA^ • • « V *  ' / ’ S o S ' f t  I f  ■ «*»"’S'. ifeN A  i •- I- • t e l ’^ V n  ’■ . lisi'- . ’;V( ».,j .H <v%-
1 V»* f e s i i p l ^  r v v V'-i'. ' . \A ^




. . ^ . \ y  y .
■ 'lV;c\Vv
• W
\ v : ,», «a .t .A>,1 \ l i t.'.W 4 ! V,A
 ...V-.L1 \1 ‘,,.\^ {j \
*' t* % \ ' \ ' \  *h !  * ' x , I,.' ’I'Vn ■/?
“ v - n K ^  -ii'i -' \ikh
s"jw '  • ? - ' *  z /  - H v i ’j  , '  ;  > ' $ v m m ,  ■ -XS
P t  ' . • .  v  S / - - ’ X  A  ‘ i ^ t e W A
 ^ ; A A ’A i i l l i l v
— ’ ■$ js -]§ $ W W  J /  f  f ; < - w l l - l .  ¥  » 4 » v  ’  V  % /  ■ » - . ' f ' r s s i . •?<• - l a  1
W
1 / ■1 » J \  1;?S'{ a
70
a p p a r a t u s .  S m a l l  c o n n e c t o r s  e x t e n d  f ro m  a  p a r o r a l  b r a n c h  t o  a t t a c h  
to  t h e  r i g h t  b a s e  o f  e a c h  l a p e l  m e m b ra n e l le ;  on t h e  l e f t  o f  e a c h  
l a p e l  m e m b ra n e l le  a r e  t h e  a d o r a l  s p i n e s .  T h in  r o o t l e t s  ( s u b m e m b ra n e l l a r  
f i b e r s )  d e s c e n d  p o s t e r i o r l y  i n t o  t h e  c y to p la s m  fro m  e a c h  m e m b ra n e l le  
a t  t h e  r e g i o n  o f  t h e  a d o r a l  s p i n e .  A p o s tm e m b r a n e l l a r  f i b e r  r u n s  
p o s t e r i o r l y  f rom  n e a r  t h e  a d o r a l  s p i n e s  t o  s u b te n d  t h e  p r o x im a l  membran­
e l l e s ,  th e n  c u r v e s  a n t e r i o r l y  t o  j o i n  w i t h  t h e  p a r o r a l  b r a n c h  o f  
t h e  c y t o s k e l e t o n .  A l l  co m p o n en ts  o f  t h e  c y t o s k e l e t o n  i n  D. e h r e n b e r g i  
a r e  composed o f  m i c r o t u b u l e s .
C i r r i . The c i r r a l  b a s e s  o f  D. e h r e n b e r g i  a r e  v a r i o u s l y  sh ap ed  
p a c k e t s  o f  k in e to s o m e s  r a n g i n g  f ro m  p a r a l l e l o g r a m  a r r a n g e d  s e t s  t o  
i r r e g u l a r  p o ly g o n  sh a p e d  s e t s  ( f i g s .  9 - 1 1 ) .  A f i b r i l l a r  s h e a t h  s u r r o u n d s  
eac h  c i r r u s  d i s t a l l y  n e a r  t h e  c e l l  s u r f a c e ;  i t  t h e n  d e s c e n d s  t o  e n c i r c l e  
t h e  k in e to s o m e s  p r o x i m a l l y  a s  t h e  p e r i p h e r a l  c i r r a l  m a t r i x .  N in e  
i n t e r k i n e t o s o m a l  c o n n e c t i v e s  ( c o n t i n u o u s  w i t h  t h e  p e r i p h e r a l  f i b r i l l a r  
m a t r ix )  j o i n  n e i g h b o r i n g  k in e to s o m e s :  a  r i g h t  a n t e r i o r  (RA ), l e f t  
a n t e r i o r  (LA), l e f t  o b l i q u e  ( L 0 ) , l e f t  ( L ) , l e f t  p o s t e r i o r  ( L P ) , 
p o s t e r i o r  ( P ) , r i g h t  p o s t e r i o r  (R P ) , r i g h t  ( R ) , and  r i g h t  o b l i q u e  
(RO). C o n n e c t iv e s  L0, R0 an d  P a n a s to m iz e  b e tw e e n  k in e to s o m e s  f o rm in g  
a  r e c t i c u l a t e  p a t t e r n  t h a t  i s  r e p e a t e d  t h r o u g h o u t  t h e  c i r r a l  b a s e .
Two a d d i t i o n a l  c o n n e c t o r s ,  l e f t  an d  r i g h t  p o s t k i n e t o s o m a l  c o n n e c t o r s ,  
l o c a t e d  on e a c h  s i d e  o f  t h e  p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s ,  l i n k  e a c h  p o s t e r -  
io rm o s t  c i r r a l  k in e to s o m e  w i t h  t h e  p e r i p h e r a l  f i b r i l l a r  m a t r i x  ( f i g s .  
9 - 1 1 ) .
C i r r a l  k in e to s o m e s  c a n  b e  a s  few  a s  12 i n  some f r o n t a l  c i r r i ,  
to  g r e a t e r  t h a n  100 i n  t r a n s v e r s e  c i r r i .  Rows o f  t r a n s v e r s e  c i r r i  
k in e to s o m e s  a r e  o r i e n t e d  a t  a p p r o x i m i a t e l y  4 0°  t o  t h e  l o n g i t u d i n a l
F i g .  1 3 .  T r a n s m i s s i o n  e l e c t r o n  m ic ro g ra p h ,  o f  a  t r a n s v e r s e  c i r r u s .
A rrow s i n d i c a t e  s i n g l e  p o s t c i l i a r y  m i c r o tu B u l e s  a s s o c i a t e d  w ith ,  
i n t e r n a l  c i r r a l  k i n e t o s o m e s .  (X 37 100)
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a x i s  o f  t h e  c e l l  ( f i g .  1 3 ) ,  w h i l e  i n  o t h e r  f r o n t a l  c i r r i  t h e  a n g l e  
i s  i n c r e a s e d  t o  n e a r l y  100°  ( f i g .  9 ) .  T h i s  k in e to s o m a l  a l i g n m e n t  
( r a n g in g  from  a c u t e  t o  o b t u s e  a r r a y s )  c a n  be  e x p l a i n e d  by t h e  d e g r e e  
of r o t a t i o n  o f  p r o c i r r i  a f t e r  i n i t i a l  s t r e a k  f o r m a t i o n  d u r i n g  m o rp h o g en e ­
s i s  ( d e s c r i b e d  b e l o w ) .
T r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l a r  r i b b o n s  a r i s e  f ro m  n e a r  t r i p l e t  number 
4 o f  k in e to s o m e s  b o r d e r i n g  t h e  a n t e r i o r  l e f t  ed g e  o f  e a c h  c i r r u s ;  
t h e s e  r i b b o n s  a p p e a r  t o  e x t e n d  d i r e c t l y  to w a rd  t h e  p e l l i c l e  ( f i g s .
10, 1 1 ) .  P o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l a r  r i b b o n s  o r i g i n a t e  f ro m  t h e  p o s t e r i o r -  
most c i r r a l  k in e to s o m e s ,  t h e n  e x t e n d  v e n t r a l l y  and  p o s t e r i o r l y ,  p re su m ­
a b ly  to  c o n t r i b u t e  t o  a  p o s t e r i o r  m i c r o t u b u l a r  b u n d le  ( f i g s .  9 ,  1 0 ) .
In  a d d i t i o n  t o  t h e s e  c o m p le te  m i c r o t u b u l a r  r i b b o n s ,  s i n g l e  m i c r o t u b u l e s  
a r e  p r e s e n t  a t  t r i p l e t  number 9 (a  r e m n a n t  p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l a r  
r ib b o n )  o f  i n t e r n a l  c i r r a l  k in e to s o m e s  ( f i g s .  9 ,  1 0 ) .  The i n t e r n a l  
p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  o f  t r a n s v e r s e  c i r r i  e x t e n d  p o s t e r i o r l y  b e tw ee n  
k in e to s o m e s  t o  c o n t r i b u t e  t o  a  p o s t e r i o r  m i c r o t u b u l a r  b u n d le  ( f i g .
13) .
B u c c a l  a p p a r a t u s . The m e m b ra n e l le s  a r e  p a r a m e m b r a n e l l e s ;  e a c h  
c o m p r i s e s  4 row s o f  k in e to s o m e s :  t h e  f i r s t  ( p o s t e r i o r m o s t )  an d  seco n d  
a r e  o f  e q u a l  l e n g t h  and  a r e  t h e  l o n g e s t  r o w s ,  t h e  t h i r d  row i s  s h o r t e r  
(h a v in g  4 -5  fe w e r  k in e to s o m e s  t h a n  row s  1 and  2 ) ,  an d  t h e  f o u r t h  
row ( a n t e r i o r m o s t )  i s  s h o r t e s t  w i t h  o n l y  3 -4  k in e to s o m e s  p e r  row 
( f i g .  1 4 ) .  M e m b ra n e l le s  o f  t h e  l a p e l  r e g i o n  h a v e  m o re  k in e to s o m e s  
p e r  row t h a n  p r o x im a l  o r  d i s t a l  m e m b r a n e l l e s .
T r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l a r  r i b b o n s  a r e  a s s o c i a t e d  w i t h  t r i p l e t  
4 o f  e a c h  k in e to s o m e  o f  row  4 and  t h o s e  k in e to s o m e s  o f  row  3 t h a t  
a r e  n o t  b o r d e r e d  by row 4 k in e to s o m e s  ( f i g .  1 4 ) .  P o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u -
F i g .  1 4 ,1 5 .  T r a n s m i s s i o n  e l e c t r o n  m i c r o g r a p h s  o f  t h e  a d o r a l  membran­
e l l e s .  E ac h  m e m b ra n e l le  c o m p r i s e s  4 k in e to s o m a l  row s ( f i g .  1 4 ) :  
row 1 ( p o s t e r i o r m o s t )  an d  row  2 a r e  l o n g e s t ,  row  3 i s  s h o r t e r ,  and  
row 4 i s  s h o r t e s t .  N em atodesm al m i c r o t u b u l e s  (Ne) e x t e n d  f ro m  t h e  
b a s e  o f  m e m b ra n e l la r  k i n e t o s o m e s .  P o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  (Pmt) 
a r e  a s s o c i a t e d  w i t h  row  1 k in e to s o m e s ;  t h e s e  e x t e n d  a lo n g  t h e  
i n t e r m e m b r a n e l l a r  r i d g e  (Mr) j o i n i n g  w i t h  p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  
o f  a d j a c e n t  m e m b ra n e l le s  ( f i g .  15) t o  fo rm  a  p o s tm e m b r a n e l l a r  
f i b e r  (P m f ) . Membrane v e s i c l e s  (Mv) l i n e  t h e  r i g h t  b u c c a l  c a v i t y  
b e s i d e  t h e  e n d o r a l  m em brane (E m ). A p o r t i o n  o f  t h e  m i c r o t u b u l a r  
c y t o s k e l e t a l  (Cy) i s  a l s o  e v i d e n t .  (X 21 4 0 0 ,  12 800)
F i g .  1 6 ,1 7 .  T r a n s m i s s i o n  e l e c t r o n  m i c r o g r a p h s  o f  t h e  p a r o r a l  a p p a r a t u s .  
The p a r o r a l  membrane c o n s i s t s  o f  2 row s o f  k in e to s o m e s ,  P I  a n d  P 2 : 
t h e  a n t e r i o r  p a r t  o f  t h e  p a r o r a l  m em brane i s  d i f f e r e n t i a t e d  i n t o  
t h e  p e r i s t o m i a l  c i r r u s  ( P s c ) . The p e r i s t o m i a l  c i r r u s  e x t e n d s  
v e n t r a l l y  from  t h e  b u c c a l  c l e f t  and  i s  s u r r o u n d e d  by  a  f i b r i l l a r  
m a t r i x  (Fm) w h e re a s  t h e  p a r o r a l  membrane e x t e n d s  l a t e r a l l y  and  
l a c k s  a  f i b r i l l a r  m a t r i x .  T r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l e s  (T) and  p a r t  
o f  t h e  c y t o s k e l e t o n  (Cy) a r e  v i s i b l e .  (X 13 8 0 0 ,  17 500)
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l a r  r i b b o n s  a r i s e  f ro m  o n l y  row  1 m e m b r a n e l la r  k in e to s o m e s ;  t h e s e  
r i b b o n s  c o u r s e  l a t e r a l l y  w i t h i n  t h e  i n t e r m e m b r a n e l l a r  r i d g e  t o  c o n t r i ­
b u t e  t o  t h e  f o r m a t i o n  o f  t h e  p o s tm e m b r a n e l l a r  f i b e r  t h a t  e x t e n d s  
a lo n g  t h e  l e f t  an d  p o s t e r i o r  b o r d e r s  o f  t h e  z o n e  o f  m e m b ra n e l le s  
C f ig s .  1 4 ,  1 5 ) .  N em atodesm al m i c r o t u b u l e s  d e s c e n d  from  t h e  b a s e  
of m e m b ra n e l la r  k in e to s o m e s  i n t o  t h e  c y to p la s m  w h e re  t h e y  c o a l e s c e  
w i th  o t h e r  co m p o n en ts  o f  t h e  m i c r o t u b u l a r  c y t o s k e l e t o n  ( f i g .  1 4 ) .
The p a r o r a l  membrane i s  a  l o n g i t u d i n a l  row  o f  k i n e to s o m a l  p a i r s  
( p o ly s t i c h o m o n a d e ) ; t h i s  membrane l i e s  j u s t  b e lo w  t h e  r i g h t  b u c c a l  
o v e r t u r e ,  e x t e n d s  a n t e r i o r l y ,  t h e n  e n d s  a t  t h e  b u c c a l  c l e f t  ( f i g s .  4 ,
16, 1 7 ) .  I t  i s  t h e  s h o r t e r  o f  t h e  2 o r a l  m em branes .  W i th in  t h e  
b u c c a l  c l e f t ,  t h e  a n t e r i o r  end  o f  t h e  p a r o r a l  membrane i s  d i f f e r e n t i a t e d  
i n t o  a  s e p a r a t e  u n i t :  t h e  s h o r t  ( 7 -8  k i n e t o s o m a l  p a i r s )  p e r i s t o m i a l  
c i r r u s  o b s e r v e d  i n  S .E .M . ( f i g s .  4 ,  1 6 ,  1 7 ) .  W hereas  t h e  p o s t e r i o r  
p a r t  o f  t h e  p a r o r a l  m em brane p r o t r u d e s  l a t e r a l l y  f ro m  t h e  r i g h t  b u c c a l  
w a l l ,  t h e  p e r i s t o m i a l  c i r r u s  e x t e n d s  d o r s o v e n t r a l l y  from  t h e  b u c c a l  
c l e f t  ( f i g s .  16 , 1 7 ) .  F u r th e r m o r e ,  t h e  p o s t e r i o r  p a r o r a l  row  i s  
m e m b ra n e - l ik e  ( w i t h o u t  a  p e r i p h e r a l  f i b r i l l a r  m a t r i x ) ,  w h i l e  t h e  
d i f f e r e n t i a t e d  a n t e r i o r  seg m en t i s  s u r r o u n d e d  by e l e c t r o n  d e n s e  m a t e r i a l  
h e n c e  a p p e a r i n g  m ore  c i r r u s - l i k e  ( f i g .  1 7 ) .
P o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  a r e  p r e s e n t  on  t h e  r i g h t  membrane b o r d e r ;  
t r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l e s  a r e  p r e s e n t  on  t h e  l e f t  b o r d e r  o f  t h e  p a r o r a l  
membrane ( f i g .  1 7 ) .  T r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l a r  r i b b o n s  a r e  a l s o  a s s o c i a t e d  
w i t h  t h e  l e f t  k in e to s o m e s  o f  t h e  p e r i s t o m i a l  c i r r u s ;  t h e s e  m i c r o t u b u l e s  
e x te n d  d i r e c t l y  to w a rd  t h e  p e l l i c l e  ( f i g s .  1 6 ,  1 7 ) .
The l o n g e r ,  s i n g l e  row  o f  k in e to s o m e s  o f  t h e  e n d o r a l  membrane 
i s  deep  w i t h i n  t h e  b u c c a l  c a v i t y .  I t  a r i s e s  d o r s a l  t o  t h e  p a r o r a l
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membrane, e x t e n d i n g  from  j u s t  p o s t e r i o r  o f  t h e  p e r i s t o m i a l  c i r r u s ,  
a lo n g  t h e  b u c c a l  w a l l  t o  t h e  l e v e l  o f  t h e  p ro x im a lm o s t  m e m b ra n e l le  
(w e l l  beyond  t h e  p o s t e r i o r  e x t e n t  o f  t h e  p a r o r a l  membrane) ( f i g .
8 ) .  T h i s  membrane (a  s t ic h o m o n a d e )  p r o t r u d e s  d o r s a l l y  f rom  t h e  v e n t r a l  
w a l l  o f  t h e  b u c c a l  c a v i t y — a  p o s i t i o n  w h ic h  r e s u l t s  i n  t h e  e n d o r a l  
k in e to s o m e s  b e in g  o r i e n t e d  a t  180° r e l a t i v e  t o  t h e  k in e to s o m e s  o f  
th e  p a r o r a l  m em brane. T h u s ,  e a c h  e n d o r a l  k in e to s o m e  a p p e a r s  a s  a 
c lo c k w is e  c a r t w h e e l  ( a s  v ie w e d  f ro m  o u t s i d e  t h e  c e l l ) . T h i s  r o t a t i o n  
does  n o t  a f f e c t  t h e  p o s i t i o n  o f  p o s t c i l i a r y  and  t r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l a r  
r i b b o n s :  p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  o r i g i n a t e  f ro m  t h e  r i g h t ,  t r a n s v e r s e  
m i c r o t u b u l e s  a r i s e  f rom  t h e  l e f t  o f  e a c h  e n d o r a l  k in e to s o m e  ( f i g .  1 8 ) .  
The t r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l e s  r a d i a t e  f ro m  e a c h  k in e to s o m e  t o  a n a s to m o s e  
w i th  o t h e r  co m p o n en ts  o f  t h e  c y t o s k e l e t o n .  The p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  
a r e  d i r e c t e d  p o s t e r i o r l y  i n  a n  o v e r l a p p i n g  s e r i e s .  P a c k e t s  o f  membrane 
( p h a r y n g e a l  d i s c s )  l i n e  t h e  r i g h t  s i d e  o f  t h e  b u c c a l  c a v i t y  n e a r  
t h e  c y to s to m e  ( f i g .  1 5 ) .
C o r t i c a l  s p i n e s . T he  a d o r a l  s p i n e s  and  d o r s a l  a n t l e r  o b s e r v e d  
in  S .E .M . a r e  m em brane-bound  b u n d le s  o f  m i c r o t u b u l e s  t h a t  a r e  c o n t in u o u s  
w i th  t h e  a n t e r i o r  c y t o s k e l e t o n  a n d ,  i n  t h e  a n t l e r ,  t h e  n em a to d esm a l  
m i c r o t u b u l e s  o f  t h e  p a r a m e m b r a n e l l e s  ( f i g .  1 9 ) .  M ost m i c r o t u b u l e s  
c o m p r i s in g  t h e  d o r s a l  a n t l e r  a r e  a r r a n g e d  l i n e a r l y  a lo n g  t h e  l o n g i t u d i ­
n a l  a x i s  o f  t h e  s t r u c t u r e .  Some m i c r o t u b u l e s ,  e s p e c i a l l y  t h o s e  l o c a t e d  
b e s i d e  t h e  a n t l e r  m em brane, a r e  a r r a n g e d  p e r p e n d i c u l a r l y  t o  t h e  l o n g i t u ­
d i n a l  a x i s  o f  t h e  s t r u c t u r e  ( f i g .  2 0 ) .
D o r s a l  b r i s t l e  c o m p le x . E ac h  o f  t h e  d o r s a l  b r i s t l e  row s o f  
Eh e h r e n b e r g i  c o n s i s t  o f  a  s e r i e s  o f  k in e to s o m a l  p a i r s  -  e a c h  p a i r  
i s  p o s i t i o n e d  60° t o  t h e  l o n g i t u d i n a l  a x i s  o f  t h e  c e l l .  The a n t e r i o r
Fig.
F i g .
F i g .
1 8 .  T r a n s m i s s i o n  e l e c t r o n  m i c r o g r a p h  o f  t h e  e n d o r a l  m em brane; 
p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  (Pmt) a r i s e  f ro m  t h e  r i g h t  and  t r a n s v e r s e  
m i c r o t u b u l e s  (T) a r i s e  from  t h e  l e f t  o f  e n d o r a l  k in e to s o m e s .
(X 35 400)
1 9 ,2 0 .  T r a n s m i s s i o n  e l e c t r o n  m i c r o g r a p h s  o f  t h e  d o r s a l  " a n t l e r " -  
l i k e  s t r u c t u r e  (h a )  b e tw e e n  d o r s a l  m e m b ra n e l le s  CDm), f i g .  1 9 ,  
a s  w e l l  a s  p r o t r u d i n g  f ro m  t h e  c o r t e x ,  f i g .  2 0 .  N em atodesm al 
m i c r o t u b u l e s  CNe) f ro m  d o r s a l  m e m b ra n e l le s  j o i n  m i c r o t u b u l e s  o f  
t h e  " a n t l e r " ;  b o t h  t h e n  c o n t r i b u t e  t o  t h e  c y t o s k e l e t o n  o f  t h e  
c e p h a l i z e d  r e g i o n .  (X 18 5 0 0 ,  29 600)
2 1 .  T r a n s m i s s i o n  e l e c t r o n  m i c r o g r a p h  o f  a  s a g i t t a l l y  s e c t i o n e d ,  
d o r s a l  b r i s t l e  c o m p le x .  E ac h  b r i s t l e  com plex  l i e s  w i t h i n  a  c o r t ­
i c a l  p i t ;  t h e  a l v e o l a r  m em branes CAv) e x t e n d  o n l y  t o  t h e  p i t  w a l l .  
The a n t e r i o r  k in e to s o m e  i s  c i l i a t e d ,  th e '  p o s t e r i o r  i s  n o n c i l i a t e d .  
T r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l e s  CT) a r e  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  a n t e r i o r  
k in e to s o m e s  w h i l e  p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  a r e  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  
p o s t e r i o r  k in e to s o m e .  N em atodesm al m i c r o t u b u l e s  CNe) an d  a  
f i b r i l l a r  r i b  CFr) a r e  e v i d e n t .  CX 44 700)
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k in e to s o m e  o f  m o s t  d o u b l e t s  b e a r  a  lo n g  c i l i u m  (7 ym ), t h e  p o s t e r i o r  
k in e to s o m e  i s  n o n - c i l i a t e d  ( f i g s .  2 1 ,  2 2 ) .  I n  some b r i s t l e  co m p lex es  
on t h e  c e p h a l i z e d  r e g i o n  o f  t h e  c e l l ,  h o w e v e r ,  t h e  a n t e r i o r  k in e to s m e  
b e a r s  a  s h o r t  (2 -3  ym) c i l i u m  ( f i g .  5 ) .  B o th  k in e to s o m e s  l i e  w i t h i n  
a c o r t i c a l  p i t ;  w h e re a s  t h e  c e l l  membrane e x t e n d s  i n t o  t h e  p i t  and  
o n to  t h e  c i l i u m ,  t h e  a l v e o l a r  membrane e x t e n d s  o n ly  t o  t h e  p i t  w a l l  
( f i g .  2 1 ) .  A l v e o l a r  p l a t e s ,  a s  o b s e r v e d  i n  E u p l o t e s  (HAUSMANN and 
KAISER, 1979) and  C e r t e s i a  (WICKLOW, u n p u b l i s h e d ) ,  a r e  a b s e n t .
J u s t  b e lo w  t h e  c e l l  m em brane a  band  o f  d e n s e  f i b r i l l a r  m a t e r i a l  
s u r r o u n d s  t h e  d i s t a l  p o r t i o n  o f  e a c h  k in e to s o m a l  p a i r  ( f i g s .  2 3 ,
2 4 ) .  From t h i s  d i s t a l  b an d  d e s c e n d  a  s e r i e s  o f  f i b r i l l a r  r i b s  t h a t  
c u rv e  p r o x i m a l l y  to w a rd  t h e  k in e to s o m e s  w h e re  t h e y  j o i n  a  se c o n d  
band ( f i g .  2 5 ) .  R a d i a t i n g  f i b r i l l a r  arm s t h e n  l i n k  t h i s  s e c o n d  band 
to  t h e  k in e to s o m a l  t r i p l e t s ,  t h e r e b y  c o m p le t i n g  a  b a s k e t - l i k e  f ram ew o rk  
a ro u n d  e a c h  b r i s t l e  p a i r  ( f i g .  2 5 ) .  At t h e  a n t e r i o r  end  o f  t h i s  
b a s k e t ,  n e a r  t h e  c e l l  s u r f a c e ,  i s  a  s m a l l  o u t p o c k e t  ( f i g .  2 4 ) .
Two d esm o ses  c o n n e c t  t h e  k in e to s o m e s  o f  e a c h  p a i r :  a  t h i c k  l e f t  
desm ose b e tw e e n  t r i p l e t  9 o f  t h e  a n t e r i o r  k in e to s o m e  an d  t r i p l e t s  
4 and  5 o f  t h e  p o s t e r i o r  k in e to s o m e ,  an d  a  t h i n  r i g h t  desm o se  b e tw e e n  
t r i p l e t  2 o f  t h e  a n t e r i o r  k in e to s o m e  an d  t r i p l e t  3 o f  t h e  p o s t e r i o r  
k in e to s o m e  ( f i g .  2 6 ) .  The l e f t  s i d e  o f  e a c h  b r i s t l e  com plex  i s  b o r d e r e d  
by a  d e n s e  m ass  o f  f i b r i l l a r  m a t e r i a l ;  n em a to d esm a l  m i c r o t u b u l e s  
o r i g i n a t e  f ro m  t h i s  f i b r i l l a r  p a t c h  a s  w e l l  a s  f ro m  t h e  b a s e  o f  t h e  
b r i s t l e  k in e to s o m e s  ( f i g .  2 6 ) .  A l th o u g h  some n em a to d esm a l  m i c r o t u b u l e s  
ru n  p o s t e r i o r l y ,  m o s t  r a d i a t e  to w a rd  t h e  l e f t  s i d e  o f  t h e  c e l l  ( f i g .
27).
A t r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l a r  r i b b o n ,  c o n s i s t i n g  o f  5 m i c r o t u b u l e s ,
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F i g .  2 2 .  S c a n n in g  e l e c t r o n  m ic ro g ra p h ,  o f  a  d o r s a l  c i l i u m  (Dc) e x t e n d in g  
from  a  c o r t i c a l  p i t  ( C p ) . (X 5 500)
F i g .  2 3 , 2 4 , 2 5 , 2 6 , 2 7 .  T r a n s m i s s i o n  e l e c t r o n  m i c r o g r a p h s  o f  a  s e r i e s  
o f  c r o s s  s e c t i o n e d ,  d o r s a l  b r i s t l e  c o m p le x e s .  A f i b r i l l a r  band  
( F b l )  s u r r o u n d s  e a c h  com p lex  d i s t a i l y ;  f i b r i l l a r  r i b s  (F r )  d e s c e n d  
from  F b l  t o  a  s e c o n d  f i b r i l l a r  band  ( F b 2 ) . F i b r i l l a r  c o n n e c t i o n s  
j o i n  Fb2 w i t h  t h e  b a s e  o f  b r i s t l e  k i n t o s o m e s .  A f i b r i l l a r  p a t c h  
(F) b o r d e r s  t h e  l e f t  s i d e  o f  t h e  c o m p le x .  P o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  
(Pmt) and  a  k i n e t o d e s m a l  f i b e r  (Kd) a r e  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  p o s t e r ­
i o r  k in e to s o m e ,  w h i l e  t r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l e s  (T) an d  a  s i n g l e  
p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e  ( f i g .  26) a r e  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  a n t e r i o r  
t p  k in e to s o m e  o f  t h e  c o m p le x .  N em atodesm al m i c r o t u b u l e s  (Ne) d e s c e n d
from  b r i s t l e  k in e to s o m e s  and  t h e  f i b r i l l a r  p a t c h .  A s m a l l  o u t -  
p o c k e t i n g  (Op) e x t e n d s  f ro m  t h e  a n t e r i o r  o f  t h e  b r i s t l e  p i t  w a l l .
(X 35 600 , 38 0 0 0 ,  38 6 0 0 ,  37 500 , 35 600)
F i g .  2 8 .  T r a n s m i s s i o n  e l e c t r o n  m i c r o g r a p h  o f  t h e  c y to p la s m  show ing  a 
m a c ro n u c le u s  (M a)} m i c r o n u c l e u s  ( M i ) , l i p i d  i n c l u s i o n  ( L i ) , and  
G o lg i  com plex  ( G c ) . (X 28 600)
F ig .  2 9 .  T r a n s m i s s i o n  e l e c t r o n  m i c r o g r a p h  o f  b a c t e r i a - l i k e  e n d o -  
s y m b io n t s .  (X 33 500)
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o r i g i n a t e s  a t  t r i p l e t s  4 an d  5 o f  t h e  a n t e r i o r  k in e to s o m e .  Two p o s t c i l i ­
a r y  m i c r o t u b u l a r  r i b b o n s  a r e  a s s o c i a t e d  w i t h  e a c h  b r i s t l e  co m p lex :  
a  s i n g l e  p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e  o r i g i n a t e s  n e a r  t r i p l e t  9 o f  t h e  
a n t e r i o r  k in e to s o m e  and  a  s e r i e s  o f  3 p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  a r i s e  
from t r i p l e t  9 o f  t h e  p o s t e r i o r  k in e to s o m e .  B o th  t r a n s v e r s e  and  
p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l a r  r i b b o n s  e x t e n d  d o r s a l l y  to w a rd  t h e  p e l l i c l e .
A k in e to d e s m a l  f i b e r  i s  a s s o c i a t e d  w i t h  t r i p l e t s  6 and  7 o f  t h e  p o s t e r ­
i o r  k in e to s o m e ;  i t  r u n s  s l i g h t l y  a n t e r i o r l y  a t  a  s h a r p  a n g l e  to w a rd  
t h e  p e l l i c l e  ( f i g s .  2 3 - 2 7 ) .
Cytoplasm -. W i th in  t h e  r ib o s o m e  r i c h  c y to p la s m  a r e  s c a t t e r e d  
o v e r  100 m a c r o n u c l e i .  Few er m i c r o n u c l e i ,  c o n t a i n i n g  d e n s e  c h r o m a t in  
m a t e r i a l ,  a r e  a l s o  p r e s e n t  a s  w e l l  a s  v e s i c l e s  o f  t h e  G o lg i  com plex  
and d e n s e  l i p i d  i n c l u s i o n s  ( f i g .  2 8 ) .
G roups o f  r o d - s h a p e d  e n d o s y m b io t i c  b a c t e r i a  ( a p p r o x i m a t e l y  1 .3  ym 
in  l e n g t h ,  a p p r o x i m a t e l y  0 .3  ym i n  w id th )  o c c u r  t h r o u g h o u t  t h e  c y t o p l a s m .  
Two membrane s y s te m s  s u r r o u n d  e a c h  s y m b io n t :  a n  o u t e r  membrane ( o r  
c e l l  w a l l )  and  a n  i n n e r  c y t o p l a s m i c  membrane ( f i g .  2 9 ) .
M o rp h o g en es is
C o r t i c a l  m o rp h o g e n e s i s  d u r i n g  c e l l  d i v i s i o n  i n  ID. e h r e n b e r g i  
o c c u r s  i n  o n e  l a t i t u d i n a l  z o n e ;  from  t h i s  z o n e  d e v e lo p  b u c c a l ,  f r o n t a l ,  
and s o m a t ic  c i l i a t u r e  f o r  b o t h  p r o t e r  and  o p i s t h e  d a u g h t e r  c e l l s  
( f i g .  3 0 a - i ) . The f i r s t  m o r p h o g e n e t ic  e v e n t  o b s e r v e d  w i t h i n  t h i s  
zone  i s  t h e  f o r m a t i o n  o f  a n  o r a l  p r im o rd iu m  (OP) a t  t h e  c e l l  s u r f a c e .  
L a t e r ,  i n  c l o s e  a s s o c i a t i o n  w i t h  t h e  e n l a r g i n g  OP, a n  a d d i t i o n a l  
l a c e l i k e  n e tw o rk  o f  p r i m o r d i a  a r i s e s :  t h e  f r o n t a l  p r i m o r d i a  (FP) 
( s u b s e q u e n t l y  d e v e l o p in g  i n t o  a n  o b l i q u e  s e r i e s  o f  7 -9  f r o n t a l  s t r e a k s )  
an d ,  b e s i d e  t h e  r i g h t  e d g e  o f  t h e  OP, a n  u n d u l a t i n g  membrane p r im o rd iu m
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F ig .  3 0 .  A s e q u e n c e  o f  l i n e  d i a g r a m s ,  b a s e d  on p r o t a r g o l  s t a i n e d
s p e c im e n s  o f  v e n t r a l ,  c o r t i c a l ,  m o rp h o g e n e t ic  s t a g e s  d u r i n g  c e l l  
d i v i s i o n .  B la c k  a r e a s  r e p r e s e n t  c i l i a r y  o r g a n e l l e s .
F i g .  3 1 , 3 2 , 3 3 .  S c a n n in g  e l e c t r o n  m i c r o g r a p h s  d e p i c t i n g  c o r t i c a l  m o r­
p h o g e n e s i s .  O r a l  (Op) and  f r o n t a l  (Fp) p r i m o r d i a  d e v e lo p  o n  t h e  
v e n t r a l  s u r f a c e  ( f i g .  3 1 , 3 2 ) .  F r o n t a l  p r i m o r d i a  a p p e a r  a s  a 
s e r i e s  o f  o b l i q u e  s t r e a k s  w i t h i n  c o r t i c a l  g r o o v e s .  A p a r o r a l
p r im o rd iu m  Q?) i s  s e p a r a t e d  f ro m  t h e  Op by a  c o r t i c a l  r i d g e .  The
m a r g i n a l  c i r r a l  p r im o rd iu m  (Mcp) a r i s e s  j u s t  p o s t e r i o r  t o  t h e
a n t e r i o r  m a r g i n a l  c i r r i .  C a u d a l  c i r r i  a r e  4 s e t s  o f  c i r r i  (num­
b e r e d  1 - 4 )  t h a t  d e v e lo p  j u s t  a n t e r i o r  t o  t h e  p a r e n t a l  c a u d a l  
c i r r i ,  f rom  t h e  r i g h t m o s t  d o r s a l  k i n e t i e s .  (X 2 4Q0, 4 4 0 0 ,  2 700)
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CUMP). From t h e  UMP d i f f e r e n t i a t e  t h e  p a r o r a l  and  e n d o r a l  m em branes ; 
a p a r o r a l  c i r r u s  d e v e l o p s  f ro m  t h e  a n t e r i o r  end  o f  t h e  p a r o r a l  m em brane.
W h i le  t h e  OP d i f f e r e n t i a t e s  m e m b ra n e l le s  ( i n  a  p o s t e r i a d  d i r e c t i o n ) , 
a  c o r t i c a l  i n v a g i n a t i o n  ( t h e  f u t u r e  b u c c a l  c a v i t y )  i s  fo rm ed  w i t h  
t h e  m e m b ra n e l le s  and  e n d o r a l  membrane w i t h i n ,  t h e  p a r o r a l  membrane 
a lo n g  t h e  r i g h t  e d g e .  A c o r t i c a l  r i d g e  b e tw e e n  t h e  m e m b ra n e l le s  
and t h e  p a r o r a l  membrane r e p r e s e n t s  t h e  f u t u r e  r i g h t  b u c c a l  o v e r t u r e  
( f i g .  3 1 ,  3 2 ) .
M ean w h ile ,  t h e  f r o n t a l  s t r e a k s ,  d e v e l o p in g  w i t h i n  c o r t i c a l  g r o o v e s  
( f i g .  3 2 ) ,  s p l i t  i n t o  p r o t e r  an d  o p i s t h e  f r o n t a l  f i e l d s  ( f i g .  3 0 c -e )  
and t h e  p a r e n t a l  p a r o r a l  a p p a r a t u s  b e g i n s  t o  d e d i f f e r e n t i a t e .  F our 
o b l i q u e  r a n k s  o f  p r o c i r r i  d i f f e r e n t i a t e  f rom  e a c h  o f  t h e s e  f r o n t a l  
f i e l d s :  t r a n s v e r s e  c i r r i  com pose t h e  f i r s t  ( p o s t e r i o r m o s t )  r a n k ;
2 a c c e s s o r y  t r a n s v e r s e  c i r r i  com pose t h e  s e c o n d  r a n k ;  1 m i g r a t o r y ,
3 m i d f r o n t a l  and  2 m a la r  c i r r i  com pose t h e  t h i r d  r a n k ;  3 r i g h t  f r o n t a l  
c i r r i  and 1 a n t e r i o r  f r o n t a l  c i r r u s  com pose t h e  f o u r t h  r a n k  ( f i g .
3 0 f ) . At t h e  same t i m e  a s  t h e  c o l l a r  m e m b ra n e l le s  a r e  c u r v i n g  to w a rd  
t h e  c e l l ' s  r i g h t ,  t h e  f r o n t a l  c i r r i  move a n t e r i o r l y ,  a l s o  c u r v in g  
to  t h e  r i g h t ,  u n t i l  t h e y  a r e  d i s p o s e d  i n  a  l o n g i t u d i n a l  s e r i e s  ( f i g .  
3 0 f - i ) . The m i g r a t o r y  c i r r u s  i s  p o s i t i o n e d  on  t h e  r i g h t  l a t e r a l  
s u r f a c e ,  j u s t  p o s t e r i o r  t o  t h e  d i s t a l  m e m b r a n e l l e s .  O nly  t h e  t r a n s v e r s e  
c i r r i  a p p e a r  t o  move p o s t e r i o r l y  a s  t h e y  assu m e  a  U -sh a p e d  c o n f i g u r a t i o n .  
M ic r o t u b u le s  a r e  fo rm ed  a t  t h e  a n t e r i o r  e d g e  o f  e a c h  t r a n s v e r s e  c i r r u s ;  
t h e s e  grow  a n t e r i o r l y ,  t h e n  e v e n t u a l l y  e n l a r g e  and  u n i t e  t o  fo rm  
t h e  m a jo r  com ponent o f  t h e  p o s t e r i o r  c y t o s k e l a t o n  ( f i g .  3 0 h , i ) .
When t h e  f r o n t a l  s t r e a k s  a r e  s t i l l  i n  a  s i n g l e  f i e l d  and  t h e  





F i g .  3 4 .  L in e  d ia g ra m ,  b a s e d  on  a  p r o t a r g o l  s t a i n e d  s p e c im e n ,  show ing  
t h e  o r i g i n  o f  c a u d a l  c i r r i  ( b la c k .  r e c t a n g l e s )  f ro m  t h e  r i g h t m o s t  
d o r s a l  k i n e t i e s  ( b l a c k  d o t s )  d u r i n g  c e l l  d i v i s i o n .
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a  l e f t  m a r g i n a l  c i r r a l  p r im o rd iu m  (MP) a p p e a r s  ( f i g s .  3 0 d ,  3 1 ) .
I t  a r i s e s  i n  c l o s e  a s s o c i a t i o n  w i t h  t h e  p o s t e r i o r  m a r g i n a l  c i r r u s ,  
p r o l i f e r a t e s  p o s t e r i o r l y ,  t h e n  d i v i d e s  i n t o  a n t e r i o r  ( p r o t e r )  and  
p o s t e r i o r  ( o p i s t h e )  m a r g i n a l  a n l a g e n .  From e a c h  o f  t h e s e  MP s t r e a k s  
d i f f e r e n t i a t e  2 k i n d s  o f  c i r r i :  t h e  p a i r  o f  h y p e r t r o p h i e d  a n t e r i o r  
c i r r i ,  and  t h e  p o s t e r o l a t e r a l  s e r i e s  o f  m e m b r a n e l l e - l i k e  c i r r i .
A l th o u g h  o r i g i n a t i n g  from  t h e  same w i t h i n - r o w  p r im o rd iu m ,  t h e s e  2 
s e t s  o f  c i r r i  d i f f e r  i n  p o s i t i o n ,  k in e to s o m a l  a r r a n g e m e n t ,  and  p r e s u m a ­
b ly ,  f u n c t i o n .
The s i x  d o r s a l  k i n e t i e s  a r i s e  by  w i t h i n - r o w  d e v e lo p m e n t .  I n  
a d d i t i o n  t o  d o r s a l  b r i s t l e s ,  c a u d a l  c i r r i  d i f f e r e n t i a t e  f rom  t h e  
4 r i g h t m o s t  d o r s a l  b r i s t l e  p r i m o r d i a .  The 4 c a u d a l  c i r r i  a r e  a c t u a l l y  
4 s e t s  o f  c i r r i .  The f i r s t  ( p o s t e r i o r m o s t )  s e t  c o m p r i s e s  4 c i r r i  -  one  
from e a c h  o f  t h e  4 r i g h t m o s t  k i n e t i e s ;  t h e  se c o n d  s e t  c o n s i s t s  o f
3 c i r r i  f ro m  t h e  3 r i g h t m o s t  k i n e t i e s ;  t h e  t h i r d  s e t  c o n s i s t s  o f
2 c i r r i  from  t h e  2 r i g h t m o s t  k i n e t i e s ;  t h e  f o u r t h  i s  a  s i n g l e  c i r r u s
a r i s i n g  from  t h e  r i g h t m o s t  k i n e t y  ( f i g s .  3 3 ,  3 4 ) .
The p a r e n t a l  c i l i a t u r e  b e g i n s  t o  b e  d i s a s s e m b l e d  and  r e s o r b e d  
d u r in g  l a t e  d e v e lo p e m n t ,  a f t e r  c y t o k i n e s i s  i s  u n d e rw a y .  O n ly  t h e  
p a r e n t a l  m e m b ra n e l le s  a r e  r e t a i n e d  ( p a r t i a l l y  r e d i f f e r e n t i a t e d )  by 
t h e  p r o t e r .
D is c o c e p h a lu s  r o t a t o r i u s  HEMPRICR an d  EHRENBERG 1831
J). r o t a t o r i u s , d i s c o v e r e d  by  HEMPRICH. an d  EHRENBERG, h a s  b e e n  
o b s e rv e d  and  d e s c r i b e d  by SAUERBREY ( 1 9 2 9 ) ,  FAURE-FREMIET ( 1 9 5 1 ) ,  
DRAGESCO ( 1 9 6 0 ) ,  HARTWIG and  PARKER ( 1 9 7 7 ) .  T h i s  s p e c i e s  s h a r e s  
many c h a r a c t e r s  w i t h  D_. e h r e n b e r g i : g e n e r a l  s i z e ,  s h a p e ,  c i r r a l  a r r a n g e ­













,1 * i g .  3 5 .  Ink. d r a w in g  o f  D i s c o c a p b a l u s  r o t a t o r i u s  HEMPRICK an d  EHREN-
' BERG, 1831 C a f t a r  SAUERBREY, 1 9 2 8 ) .
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r i g h t  m a r g i n a l  c i r r i ,  a s  w e l l  a s  t h e  p e c u l i a r  b e h a v i o r  o f  i n g e s t i n g  
sand  p a r t i c l e s .  SAUERBREY (1929) d e p i c t e d  8 f r o n t a l  c i r r i  ( f i g .
35) on t h e  c e p h a l i z e d  r e g i o n  o f  _D. r o t a t o r i u s  ( s e e  a l s o  DRAGESCO,
1 9 6 0 ) ;  t h e  a n t e r i o r m o s t  5 c i r r i  i n  t h i s  g r o u p ,  h o w e v e r ,  p r o b a b ly  
r e p r e s e n t  c o l l a r  m e m b r a n e l l e s .  Two m i d f r o n t a l ,  2 r i g h t  f r o n t a l ,  
and o n ly  5 t r a n s v e r s e  c i r r i  a r e  p r e s e n t  -  a c c e s s o r y  t r a n s v e r s e  c i r r i  
a r e  a b s e n t .  T w elve  t o  tw e n ty  p o s t e r o l a t e r a l  m a r g i n a l  c i r r i  a r e  p r e s e n t  
a s  w e l l  a s  3 - 4  c a u d a l  c i r r i .  A l th o u g h  o b s e r v e d  many t i m e s ,  t h i s  
s p e c i e s  n e e d s  r e d e s c r i p t i o n .
M a r g i n o t r i c h a  g r a n d i s  (DRAGESCO, 1954) JANKOWSKI 1978
M. g r a n d i s  i s  a  l a r g e  (200  ym) c e p h a l i z e d  h y p o t r i c h  p o s s e s s i n g  
4 l a r g e  a n t e r i o r  f r o n t a l  c i r r i ,  a  m i d f r o n t a l  row  ( d i s p o s e d  to w a rd  
th e  r i g h t )  c o n s i s t i n g  o f  a p p r o x i m a t e l y  45 c i r r i ,  a  g ro u p  o f  10 t r a n s v e r s e  
c i r r i ,  and  2 a c c e s s o r y  t r a n s v e r s e  c i r r i  ( f i g .  3 6 ) .  B o th  r i g h t  and  
l e f t  m a r g i n a l  c i r r a l  row s a r e  p r e s e n t ;  l e f t  m a r g i n a l  c i r r i  a r e  d i v i d e d  
i n t o  an  a n t e r i o r  row  o f  a p p r o x i m a t e l y  46 c i r r i  and  a  p o s t e r o l a t e r a l  
g roup  o f  a p p r o x i m a t e l y  13 c i r r i .  Two p o s t e r i o r  r i g h t  c i r r i  p r o b a b ly  
r e p r e s e n t  c a u d a l  c i r r i .  M e m b ra n e l le s  e x t e n d  o n ly  t o  t h e  a n t e r i o r  
of t h e  c e l l .  Numerous m a c r o n u c l e i  a r e  p r e s e n t .
P r o d i s c o c e p h a l u s  m in im us (DRAGESCO, 1968) JANKOWSKI 1979
I n  1968 DRAGESCO d e s c r i b e d  a n  a d d i t i o n a l  s p e c i e s  o f  D is c o c e p h a lu s  
from s a n d s  o f  A rc a c h o n :  I). m in im us ( f i g .  3 7 ) .  T h i s  s p e c i e s  i s  c e p h a ­
l i z e d ,  p o s s e s s e s  r i g h t  an d  l e f t  m a r i n g a l  c i r r i  ( t h e  l e f t  m a r g i n a l  
c i r r a l  row i s  d i f f e r e n t i a t e d  i n t o  a n  a n t e r i o r ,  s e t  o f  7 -8  c i r r i  and  
a p o s t e r i o r  s e t  o f  9 -1 0  c i r r i ) , 2 m i d f r o n t a l  c i r r i ,  and  7 t r a n s v e r s e  
c i r r i .  F our  a d d i t i o n a l  c i r r i ,  p o s t e r i o r  t o  t h e  4 -6  r i g h t  m a r g i n a l
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F ig .  3 6 .  Ink. d ra w in g  o f  M a r g in o t r i c & a  g r a n d i s  CDRAGESCO, 1954) 
I JANKOWSKI, 1978 ( a f t e r  DRAGESCO, 1 9 5 4 ) .
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F ig .  3 7 .  Ink. d ra w in g  o f  P r o d i s c o c a p b a l u s  m in im us  (DRAGESCO, 1968) 
JANKOWSKI, 1979 ( a f t e r  DRAGESCO, 1 9 6 8 ) .
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c i r r i  p r o b a b l y  r e p r e s e n t  g r o u p s  o f  c a u d a l  c i r r i .  S even  a d d t i o n a l  
f r o n t a l  (o n e  p r o b a b ly  a  p a r o r a l  c i r r u s )  a r e  p r e s e n t  i n  t h e  c e p h a l i z e d  
r e g i o n .  M e m b ra n e l le s  e x t e n d  o n l y  t o  t h e  a n t e r i o r  o f  t h e  c e l l .  T h re e  
to  f i f t e e n  s p h e r i c a l  m a c r o n u c l e i  a r e  s c a t t e r e d  t h r o u g h o u t  t h e  c y t o p l a s m .
Psam m ocephalus h o r r o r i  n . g e n . ,  n . s p .
I  d i s c o v e r e d  P_. b o r r o r i  ( f i g .  38) i n  t h e  u p p e r  3 cm o f  san d  
a t  F o ss  B eac h ,  N .H . ( t y p e  l o c a l i t y :  4 3 o 0 '2 4 "  l a t . ,  7 0 ° 4 4 f30" l o n g . ) .
T h is  s p e c i e s  i s  h i g h l y  t h i g m o t a c t i c ,  b u t  c a n  a l s o  s p i r a l  r a p i d l y  
backw ard when d i s t u r b e d .  I t  f e e d s  on  d ia to m s  an d  a l g a e ,  g l i d i n g  
o v e r  sand  g r a i n s  i n  a  f o r w a r d ,  t h e n  e r r a t i c  b a c k  and  f o r t h  m o t io n .
The name P sam m ocephalus  i s  d e r i v e d  from  t h e  G re e k  r o o t s  Psammo, m ean ing  
sa n d ,  and c e p h a l a , m e an in g  h e a d ;  t h e  s p e c i e s  b o r r o r i  i s  named i n  
honor o f  D r .  A r th u r  C. B o r r o r .
M orphology
The c i l i a t e  i s  a p p r o x i m a t e l y  100  ym i n  l e n g t h ,  35 ym i n  w i d t h .
The p o s t e r i o r  p o r t i o n  o f  t h e  c e l l  i s  e l o n g a t e  and  r i g i d ;  t h e  a n t e r i o r  
p o r t i o n  i s  s t r o n g l y  c e p h a l i z e d  an d  c a n  b e  f l e x e d .  L i k e  I), e h r e n b e r g i  
t h e  c e p h a l i z e d  r e g i o n  fo rm s  a  v e n t r a l  p e r i s t o m i a l  l o b e  and  h o u s e s  
t h e  m e m b ra n e l le s  ( a p p r o x i m a t e l y  8 c o l l a r  and  2 0 -2 4  l a p e l  m e m b ra n e l le s )  
and o r a l  m em branes i n c l u d i n g  t h e  p a r o r a l  c i r r u s  and  a  p e r i s t o m i a l  
c i r r u s  a t  t h e  a n t e r i o r  end  o f  t h e  p a r o r a l  m em brane. I n  t h e  c e l l ' s  
p o s t e r i o r  r e g i o n  t h e r e  i s  a  m i d v e n t r a l  g r o o v e  t h a t  l e a d s  p o s t e r i o r l y -  
to  a  v e n t r a l  c o n c a v i t y  f ro m  w h ic h  5 -9  t r a n s v e r s e  c i r r i  and  2 a c c e s s o r y  
t r a n s v e r s e  c i r r i  e m e rg e .  The r e m a in in g  f r o n t a l  c i r r i  a r i s e  f rom  
th e  m i d v e n t r a l  g r o o v e ,  b e s i d e  t h e  l a p e l  m e m b ra n e l le s  (m a la r  c i r r i ) , 
and on t h e  c e p h a l i z e d  r e g i o n .  Two m i g r a t o r y  c i r r i  a r e  l o c a t e d  j u s t  
p o s t e r i o r  t o  t h e  d i s t a l  c o l l a r  m e m b r a n e l l e s .
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As i n  jD. e h r e n b e r g i , l e f t  m a r g i n a l  c i r r i  c o n s i s t  o f  2 d i s t i n c t  
g r o u p s :  an  a n t e r i o r  row  o f  8 -2 4  c i r r i ,  e a c h  s e t  v e n t r a l l y  a t  a  60° 
a n g l e  t o  t h e  l o n g i t u d i n a l  a x i s  o f  t h e  c e l l ,  and  p o s t e r o l a t e r a l  g ro u p  
o f  8 -1 3  c i r r i  s e t  w i t h i n  a  c o r t i c a l  g r o o v e .  I n  a d d i t i o n  t o  l e f t  
m a rg in a l  c i r r i ,  JP. b o r r o r i  C u n l ik e  I), e h r e n b e r g i )  p o s s e s s e s  r i g h t  
m a rg in a l  c i r r i  -  a  u n i f o r m  row  o f  11 -1 3  c i r r i .
On t h e  d o r s a l  s u r f a c e  t h e r e  a r e  6 b r i s t l e  r o w s .  F i v e  o f  t h e s e  
row s, num bers  1 ,  2 ,  4 ,  5 and  6 (n u m b er in g  fro m  l e f t  t o  r i g h t ) ,  p o s s e s s  
e x t r e m e ly  l o n g  c i l i a  (7 -8  ym i n  l e n g t h ) ;  o n e  row , number 3 ,  p o s s e s s e s  
s h o r t  c i l i a  ( a p p r o x i m a t e l y  2 ym i n  l e n g t h )  ( f i g .  3 9 ) .  T h re e  s e t s  
of c a u d a l  c i r r i  l i e  a lo n g  t h e  r i g h t  p o s t e r i o r  e d g e  o f  t h e  d o r s a l  
s u r f a c e .  The f i r s t  ( p o s t e r i o r m o s t )  i s  a  s e t  o f  4 c i r r i ,  t h e  seco n d  
s e t  o f  2 c i r r i ,  and  t h e  t h i r d  i s  a  s e t  o f  2 c i r r i .
M i c r o t u b u l a r  b u n d le s  o r i g i n a t e  a t  t h e  a n t e r i o r  ed g e  o f  e a c h  
t r a n s v e r s e  c i r r u s ,  e x t e n d  a n t e r i o r l y ,  t h e n  u n i t e  t o  fo rm  a  m i c r o t u b u l a r  
t r u n k  -  t i o n  h a s  t h e  m a jo r  com ponen t o f  t h e  p o s t e r i o r  c y t o s k e l e t o n .
The t r a n s v e r s e  c i r r a l  k in e to s o m e s  a r e  a r r a n g e d  i n  o b l i q u e  ro w s ;  a s  
in  I), e h r e n b e r g i , e a c h  i n t e r n a l  k in e to s o m e  b e a r s  a  s i n g l e  p o s t c i l i a r y  
m i c r o t u b u l e  t h a t  r u n s  p o s t e r i o r l y  b e tw e e n  k i n e t o s o m a l  a r r a y s  ( f i g .
40) . L a rg e  b u n d le s  o f  n e m a to d e sm a l  m i c r o t u b u l e s  d e s c e n d  from  t h e  
c i r r a l  b a s e ,  t h e n  e x te n d  p o s t e r i o r l y  t o  j o i n  w i t h  t h e  U -sh a p e d ,  p o s t -  
t r a n s v e r s e  e le m e n t  o f  t h e  c y t o s k e l e t o n  ( f i g .  4 0 ) .  T he c y t o s k e l e t o n  
of t h e  c e p h a l i z e d  r e g i o n  i s  l e s s  com plex  t h a n  t h a t  o f  D_. e h r e n b e r g i  
and m i c r o t u b u l a r  p r o t r u s i o n s  a r e  a b s e n t .  T he  c e l l  i s  m u l t i m a c r o n u c l e a t e  
w i th  up t o  120 m a c r o n u c l e i .
M orphogenes is
I  o b s e rv e d  o n ly  a n  i n c o m p l e t e  s e r i e s  o f  r e o r g a n i z a t i o n  m o rp h o g e n e s i s
F i g .  3 9 .  S c a n n in g  e l e c t r o n  m ic ro g ra p h ,  o f  P sam m ocephalus  b o r r o r i  ( d o r ­
s a l  a s p e c t )  . W hereas  m o s t  d o r s a l  k i n e t i e s  p o s s e s s  lo n g  ( J  ym) 
c i l i a  (D c ) , row  3 p o s s e s s  s h o r t  C2 ym) b r i s t l e s  (D b ) . D o r s a l  mem­
b r a n e l l e s  (Dzm), p o s t e r o l a t e r a l  m a r g i n a l  c i r r i  (P irn ) , and  c a u d a l  
c i r r i  (Cc) a r e  a l s o  e v i d e n t .  (X 1 200)
F i g .  4 0 .  T r a n s m i s s i o n  e l e c t r o n  m i c r o g r a p h  o f " t h e  t r a n s v e r s e  c i r r i  o f  
P_. b o r r o r i . N em atodesm al m i c r o t u b u l e s  (Ne) a n a s to s m o s e  w i t h  
m i c r o t u b u l e s  o f  t h e  p o s t e r i o r  c y t o s k e l e t o n  ( C y ) . S i n g l e  p o s t ­
c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  C arrow s) a r e  a o s s o c i a t e d  w i t h  i n t e r n a l  
c i r r a l  k in e to s o m e s .  (X 11 800).
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i n  _P. b o r r o r i ; t h i s  p r o c e s s ,  h o w ev e r ,  e n a b le d  me t o  i d e n t i f y  t h e  
g e n e r a l  d e v e lo p m e n ta l  p a t t e r n  ( s i m i l a r  t o  t h a t  o f  I), e h r e n b e r g i )  
and t o  t r a c e  t h e  s o u r c e  o f  v a r i o u s  c i r r a l  o r g a n e l l e s .
F r o n t a l  c i l i a t u r e  d e v e l o p s  f ro m  9 s t r e a k s .  T h e s e  s t r e a k s  d i v i d e  
i n t o  4 t r a n s v e r s e  r a n k s  o f  p r o c i r r i .  The f i r s t  ( p o s t e r i o r m o s t )  fo rm s  
t h e  t r a n s v e r s e  c i r r i ,  t h e  se c o n d  fo rm s  2 a c c e s s o r y  t r a n s v e r s e  and  
from t h e  t h i r d  and  f o u r t h  r a n k s  d e v e lo p  t h e  r e m a in in g  f r o n t a l  c i r r i ,  
i n c l u d i n g  m i d f r o n t a l ,  m a l a r ,  an d  fro m  t h e  r i g h t m o s t  p r o c i r r i ,  2 m i g r a - .  
t o r y  c i r r i .  A p a r o r a l  c i r r u s  a p p e a r s  t o  d e v e lo p  f ro m  t h e  d e d i f f e r e n t i ­
a t e d  p a r e n t a l  p a r o r a l  a p p a r a t u s .  R ig h t  an d  l e f t  m a r g i n a l  c i r r i  a r i s e  
by w i t h i n  row d e v e lo p m e n t .  Two g ro u p s  o f  c i r r i  d i f f e r e n t i a t e  from  
th e  l e f t  m a r g i n a l  p r im o rd iu m :  t h e  a n t e r i o r  c i r r a l  row  and  t h e  p o s t e r o ­
l a t e r a l  g r o u p .  C au d a l  c i r r i  d e v e lo p  from  t h e  r i g h t  m o s t  d o r s a l  k i n e t i e s .
Psam m ocephalus d r a g e s c o i  n .  s p .
I  d i s c o v e r e d  _P. d r a g e s c o i  n .  s p . ( f i g .  41) i n  m e d iu m - f in e  san d  
be tw een  t h e  mean t i d a l  l e v e l  an d  mean lo w  w a t e r  o f  F o s s  B e a c h ,  New 
H am pshire  ( t y p e  l o c a l i t y :  4 3 ° 0 I 24" l a t . ,  7 0 ° 4 4 , 30"  l o n g . ) .  I t  a p p e a r s  
to  b e  a s s o c i a t e d  w i t h  s e d im e n t s  b e tw e e n  3 - 6  cm i n  d e p t h .  T h i s  s p e c i e s  
i s  named i n  h o n o r  o f  D r .  J e a n  D r a g e s c o .
M orphology
T h is  t h i g m o t a c t i c  c i l i a t e  ( a p p r o x i m a t e l y  85 ym i n  l e n g t h )  i s  
c e p h a l i z e d  w i t h  a  f l e x i b l e  p e r i s t o m i a l  l o b e  a n t e r i o r l y  an d  i s  f a i r l y  
s u p p le  p o s t e r i o r l y .  The c i l i a t u r e  o f  t h e  c e p h a l i z e d  r e g i o n  i n c l u d e s  
3 f r o n t a l  c i r r i ,  a  p a r o r a l  c i r r u s ,  5 -6  c o l l a r  m e m b r a n e l l e s ,  a p p r o x i m a t e l y  
12 l a p e l  m e m b r a n e l l e s ,  and  a n  e n d o r a l  an d  p a r o r a l  m em brane . The 
a n t e r i o r  end o f  t h e  p a r o r a l  m em brane i s  d i f f e r e n t i a t e d  i n t o  a  p e r i s t o ­





F ig .  4 1 .  Ink. d ra w in g  o f  P sam m ocapha lus  d r a g e s c o i  q . g e a . , n . s p .
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c i r r i ,  a  l o n g i t u d i n a l  s e r i e s  o f  m i d f r o n t a l  c i r r i ,  2 a c c e s s o r y  t r a n s v e r s e  
c i r r i ,  and  a  U -sh a p ed  g ro u p  o f  t r a n s v e r s e  c i r r i  t h a t  em erge  from  
a  v e n t r a l  c o n c a v i t y .  T he  p o s t e r i o r  end  o f  t h e  l e f t  m a r g i n a l  c i r r a l  
row i s  d i f f e r e n t i a t e d  i n t o  a  s e t  o f  4 - 6  p o s t e r o l a t e r a l  c i r r i .  On 
t h e  d o r s a l  s u r f a c e  a r e  s i x  b r i s t l e  row s w i t h  lo n g  (7 ym) b r i s t l e  
c i l i a ;  2 o r  3 g ro u p s  o f  c a u d a l  c i r r i  a r e  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  r i g h t m o s t  
d o r s a l  k i n e t i e s .
The 12 -2 0  m a c r o n u c l e i  a r e  a r r a n g e d  i n  2 l o n g i t u d i n a l  a r r a y s  
on e i t h e r  s i d e  o f  t h e  m i d f r o n t a l  c i r r i .  A p o s t b u c c a l  i n c l u s i o n  (7 ym 
i n  d i a m e te r )  c o n t a i n i n g  b o t h  a  c r y s t a l l i n e  an d  a n  o p a q u e  p a r t i c l e  
i s  p r e s e n t  i n  P_. d r a g e s c o i . Food v a c u o l e s  c o n t a i n  v a r i o u s  k in d s  
o f  d ia to m s .
Psam m ocephalus f a u r e i  (DRAGESCO, 1963) n .c o m b .
P_. f a u r e i  was f i r s t  d e s c r i b e d  by  DRAGESCO, 1963 , f ro m  a  p o p u l a t i o n  
in  f i n e  m a r i n e  sa n d  a t  R o s c o f f ,  F r a n c e .  I  d i s c o v e r e d  a n  a d d i t i o n a l  
p o p u l a t i o n  o f  t h i s  s p e c i e s  ( f i g .  42) i n  s a n d  n e a r  mean low  w a te r  
of Plum I s l a n d ,  M a s s . ;  t h e  i n d i v i d u a l s  o f  t h i s  p o p u l a t i o n  r a n g e  f ro m  
80 to  175 ym i n  l e n g t h  an d  a r e  s u p p l e  w i t h  a  f l e x i b l e  c e p h a l i z e d  
a n t e r i o r .  T h i s  s p e c i e s  a p p e a r s  l e s s  t h i g m o t a c t i c  t h a n  D_. e h r e n b e r g i .
M orphology
The c e p h a l i z e d  r e g i o n  fo rm s  a  v e n t r a l  p e r i s t o m i a l  l o b e ;  t h e  
c i l i a t u r e  o f  t h i s  r e g i o n  c o n s i s t s  o f  3 f r o n t a l  c i r r i ,  a  p a r o r a l  c i r r u s ,
9 c o l l a r  m e m b r a n e l le s ,  a p p r o x i m a t e l y  25 l a p e l  m e m b ra n e l le s  and a n  
e n d o r a l  and  p a r o r a l  m em brane. The a n t e r i o r  end  o f  t h e  p a r o r a l  membrane 
i s  d i f f e r e n t i a t e d  i n t o  a  p e r i s t o m i a l  c i r r u s .  On t h e  p o s t e r i o r  p o r t i o n  
of t h e  c e l l  t h e r e  a r e  r i g h t  an d  l e f t  row s o f  m a r g i n a l  c i r r i ;  t h e
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F ig .  4 2 .  Ink. d ra w in g  o f  P sam m o cep h a lu s  f a u r e i  CDRAGESCO, 1963) n .c o m b .
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l e f t  m a r g i n a l  c i r r i  a r e  d i v i d e d  i n t o  a  row  o f  1 7 -1 9  a n t e r i o r  c i r r i  
and a  p o s t e r o l a t e r a l  g ro u p  o f  a p p r o x i m a t e l y  14 c i r r i .  A l o n g i t u d i n a l  
s e r i e s  o f  m i d f r o n t a l  c i r r i ,  s u b te n d e d  by  a  U -sh a p e d  g ro u p  o f  8 -1 0  
t r a n s v e r s e  c i r r i  and  2 a c c e s s o r y  t r a n s v e r s e  c i r r i ,  a r e  a l s o  p r e s e n t ,  
a s  w e l l  a s  2 m i g r a t o r y  c i r r i  ( l o c a t e d  j u s t  p o s t e r i o r  t o  t h e  d i s t a l  
c o l l a r  m e m b r a n e l l e s ) . A l th o u g h  t h e  c y t o s k e l e t o n  i s  l e s s  com plex  th a n  
D.* e h r e n b e r g i , a  p o s t e r i o r  c y t o s k e l e t a l  t r u n k ,  fo rm ed  by  t h e  u n io n  
of l a r g e  a n t e r i o r  m i c r o t u b u l a r  b u n d le s  o f  e a c h  t r a n s v e r s e  c i r r u s ,  
i s  p r e s e n t .
On t h e  d o r s a l  s u r f a c e  a r e  6 row s o f  b r i s t l e s ;  m o s t  row s c o n s i s t s  
o f  a p p r o x im a te ly  15 b r i s t l e  c o m p le x e s ,  e a c h  b e a r i n g  a  lo n g  (6 -7  pm) 
c i l i u m .  Row 4 ,  h o w ev e r ,  c o n s i s t s  e n t i r e l y  o f  s h o r t  (3 pm) b r i s t l e s .  
A lth o u g h  m ost o f  t h e  b r i s t l e  co m p le x e s  o f  row s 2 an d  3 p o s s e s s  lo n g  
c i l i a ,  t h e  a n t e r i o r  en d s  o f  b o t h  t h e s e  row s (o n  t h e  c e p h a l i z e d  p o r t i o n  
o f  t h e  c e i l )  p o s s e s s  s h o r t  (3 pm) c i l i a .  C au d a l  c i r r i  a r e  a s s o c i a t e d  
w i th  t h e  r i g h t  m os t d o r s a l  k i n e t i e s .  Numerous k i n d s  o f  d ia to m s  a r e  
found w i t h i n  t h e  fo o d  v a c u o l e s .  T he  c e l l  i s  m u l t i m a c r o n u c l e a t e  p o s s e s s ­
ing  16 -35  m a c r o n u c l e i .
M o rp h o g en es is
I  o b s e r v e d  b o t h  m o rp h o g e n e s i s  o f  r e - o r g a n i z a t i o n  and  a n  in c o m p le t e  
s e r i e s  o f  m o rp h o g e n e s i s  d u r i n g  c e l l  d i v i s i o n  i n  _P. f a u r e i . D u r in g  
r e - o r g a n i z a t i o n  a  l o n g i t u d i n a l  s e r i e s  o f  1 0 -1 2  o b l i q u e  s t r e a k s  a r e  
formed on t h e  v e n t r a l  s u r f a c e :  f ro m  t h e  l e f t m o s t  s t r e a k  d i f f e r e n t i a t e s  
th e  p a r o r a l  a p p a r a t u s  i n c l u d i n g  t h e  p a r o r a l  c i r r u s ;  from  t h e  r e m a in in g  
s t r e a k s  d i f f e r e n t i a t e  4 o b l i q u e  ( l a t e r  t r a n s v e r s e )  r a n k s  o f  f r o n t a l  
c i r r i .  The f i r s t  ( p o s t e r i o r m o s t )  r a n k  fo rm s  t h e  t r a n s v e r s e  c i r r i ;  
t h e  second  r a n k  fo rm s  t h e  a c c e s s o r y  t r a n s v e r s e  c i r r i  o n l y ;  t h e  t h i r d
i g .  4 3 .  L i n e  d ia g ra m s  o f  a  n o n - d i v i d i n g  c e l l  C f ig .  4 3 a )  a n d  a
s e q u e n c e  o f  v e n t r a l ,  m o r p h o g e n e t i c  s t a g e s  d u r i n g  c e l l  d i v i s i o n
C fig . 4 3 b , c , d )  in  ]?. f a u r e i .  B l a c k  a r e a s  r e p r e s e n t  c i l i a r y  o r g a n e l l e s .
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r a n k  fo rm s  t h e  l o n g i t u d i n a l  s e r i e s  o f  m i d f r o n t a l  c i r r i  a n d ,  from  
r i g h t m o s t  p r o c i r r u s ,  a  m i g r a t o r y  c i r r u s ;  t h e  f o u r t h  r a n k  fo rm s  t h e  
second m i g r a t o r y  c i r r u s  an d  t h e  r e m a in in g  a n t e r i o r  f r o n t a l  c i r r i .
The m i g r a t o r y  c i r r i  a r e  l a t e r  p o s i t i o n e d  j u s t  p o s t e r i o r  t o  t h e  d i s t a l  
c o l l a r  m e m b r a n e l l e s . R ig h t  an d  l e f t  m a r g i n a l  c i r r i  a r i s e  by w i t h i n  
row d e v e lo p m e n t .  The l e f t  m a r g i n a l  s t r e a k  d i v i d e s  t o  fo rm  t h e  a n t e r i o r  
m a rg in a l  row  and t h e  p o s t e r o l a t e r a l  m a r g i n a l  g r o u p .  C au d a l  c i r r i  
d e v e lo p  from  t h e  r i g h t m o s t  d o r s a l  k i n e t i e s .  P a r e n t a l  m e m b ra n e l le s  
d e d i f f e r e n t i a t e  ( a t  l e a s t  p a r t i a l l y ) ,  t h e n  r e f o r m .
A s i m i l a r  p r o c e s s  o c c u r s  d u r i n g  c e l l  d i v i s i o n  m o rp h o g e n e s i s  
( f i g s .  4 3 a - d ) . F i r s t ,  an  o r a l  p r im o rd iu m  and  a  l o n g i t u d i n a l  s e r i e s  
of o b l i q u e  s t r e a k s  a r i s e  on  t h e  c e l l  s u r f a c e  w h i l e  t h e  p a r e n t a l  p a r o r a l  
a p p a r a t u s  and m i d f r o n t a l  c i r r i  d e d i f f e r e n t i a t e .  Two f r o n t a l  f i e l d s ,  
e a c h  c o n s i s t i n g  o f  4 t r a n s v e r s e  r a n k s  o f  p r o c i r r i ,  a p p e a r  by  m i d - d i v i s i o n  
eac h  r a n k  d e v e l o p s  a  s i m i l a r  m anner  a s  d u r i n g  r e - o r g a n i z a t i o n  ( f i g .
4 2 c ) . More p r o c i r r i  d e v e lo p  f ro m  f r o n t a l  s t r e a k s  t h a n  a r e  p r e s e n t  
in  l a t e  d i v i s i o n  (when t h e y  a r e  p resum ed  t o  b e  r e s o r b e d ) . The p a r o r a l  
a p p a r a t u s ,  p a r o r a l  c i r r u s ,  m i g r a t o r y  c i r r i ,  m a r g i n a l  c i r r i  and  c a u d a l  
c i r r i  a l l  d i f f e r e n t i a t e  a s  i n  r e - o r g a n i z a t i o n  m o r p h o g e n e s i s  ( f i g .  4 2 c ,d )  .
Psam m ocephalus l i t h o p h o r a  (FAURE-FREMIET, 1954) n .c o m b .
I n  1954 FAURE-FREMIET d e s c r i b e d  t h e  m a r in e  i n t e r s t i t i a l  h y p o t r i c h  
P . l i t h o p h o r a  ( f i g .  44) f ro m  s u r f a c e  s a n d s  ( 0 . 1 5 - 0 . 4 0  ym) o f  t h e  
Concarneau  r e g i o n  o f  F r a n c e .  T h i s  i s  a n  e l o n g a t e  (1 2 0 -1 3 5  ym) s t r o n g l y  
t h i g m o t a c t i c  c i l i a t e  w i t h  a  m arked  c e p h a l i z a t i o n :  t h e  a n t e r i o r  c e p h a l i z e d  
r e g io n  i s  s u p p l e  and  m o b i l e  w h i l e  t h e  p o s t e r i o r  p o r t i o n  o f  t h e  c e l l  
i s  r i g i d .  R ig h t  and  l e f t  m a r g i n a l  c i r r i  and  a  l o n g i t u d i n a l  s e r i e s  
of f r o n t a l  c i r r i  em erge  f ro m  c o r t i c a l  g r o o v e s  on t h e  v e n t r a l  s u r f a c e .
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F ig .  4 4 .  Ink . d r a w in g  o f  JPsam m ocapfialus l i t l i o p h o r a  CFAUKE-FRE1HET, 1954) 
n .c o m b .  C a f t e r  FAUBE-FREMIET, 1 9 5 4 ) .
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A U -shaped  g ro u p  o f  7 -9  t r a n s v e r s e  c i r r i  l i e  w i t h i n  a  v e n t r a l  c o n c a v i t y  
t h a t  i s  c o n t in u o u s  w i t h  t h e  m i d v e n t r a l  g r o o v e .  A p e r i s t o m i a l  l i p  
b o r d e r s  t h e  c e p h a l i z e d  r e g i o n  v e n t r a l l y ;  f ro m  a  c l e f t  i n  t h i s  l i p ,  
j u s t  r i g h t  o f  t h e  l a p e l  m e m b r a n e l l e s ,  e x t e n d  a  s m a l l  g ro u p  o f  c i l i a  
t h a t  may r e p r e s e n t  a n  a n t e r i o r  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  p a r o r a l  membrane -  
p re su m a b ly  a  p e r i s t o m i a l  c i r r u s :  "un  s i l l o n  o l b i q u e  o c c u p e  p a r  u n e
c o u r t e  r a n g e e  d e  c i r r e s  f i n s  q u e  r e p r e s e n t e n t , v r a i s e m b l a b l e m e n t , 
l e s  c i l s  p a r o r a u " .  J u s t  b e lo w  t h e  c e p a l i z e d  r e g i o n ,  on  t h e  r i g h t  
s i d e  o f  t h e  c e l l ,  i s  a  s t a t o c y s t - l i k e  i n c l u s i o n  -  t h e  " v a c u o le  a  
c o n c r e t i o n "  (FAURE-FREMIET, 1 9 5 4 ) .
A m p h is ie l la  m a r i o n i  GOURRET an d  ROESER., 1887 
M orphology
A. m a r i o n i  i s  a  m a r i n e  b e n t h i c  h y p o t r i c h  (7 5 -1 2 5  ym i n  l e n g t h ) , 
t h a t  i s  s u p p le  and  s l i g h t l y  c o n t r a c t i l e .  The v e n t r a l  c i l i a t u r e  c o m p r i s e s  
r i g h t  and  l e f t  m a r g i n a l  c i r r i ,  a  p a r o r a l  c i r r u s ,  a p p r o x i m a t e l y  7 
s p o r a d i c a l l y  p o s i t i o n e d  a n t e r i o r  f r o n t a l  c i r r i ,  4 - 5  t r a n s v e r s e  c i r r i ,
2 a c c e s s o r y  t r a n s v e r s e  c i r r i ,  a  l o n g i t u d i n a l  row  o f  a b o u t  22 m ed ian  
c i r r i ,  and  a l t h o u g h  n o t  d e s c r i b e d  by  p r e v i o u s  o b s e r v e r s  ( p r o b a b ly  
b e c a u se  o f  i t s  c l o s e  p r o x i m i t y  t o  t h e  a n t e r i o r  o f  t h e  m e d ia n  r o w ) , 
an a d d i t i o n a l  s h o r t  (4 -7  c i r r i ) , f r o n t a l  row  l y i n g  j u s t  p o s t e r i o r  
to  t h e  d i s t a l  m e m b ra n e l le s  ( f i g .  4 5 a ) .  The b u c c a l  c i l i a t u r e  i n c l u d e s  
a p p r o x im a te ly  13 c o l l a r  a n d  22 l a p e l  m e m b r a n e l l e s ,  and  a  p a r o r a l  
and e n d o r a l  mem brane; t h e r e  i s  no d i f f e r e n t i a t i o n  a t  t h e  a n t e r i o r  
end o f  t h e  p a r o r a l  m em brane. S ix  d o r s a l  k i n e t i e s  a r e  p r e s e n t ,  c a u d a l  
c i r r i  a r e  a b s e n t .  O nly  2 m a c r o n u c l e i  a r e  p r e s e n t .
M orphogenes is
C e l l  d i v i s i o n  m o rp h o g e n e s i s  i n  _A. m a r i o n i  b e g i n s  w i t h  t h e  p r o l i f  e r a  —
/
h
F ig . 4 5 . L in e  diagram s o f  a n o n -d iv id in g  c a l l  C fig . 45a) and a
seq u en ce o f  v e n t r a l ,  m orpfrogenetic s t a g e s  during  c e l l  d iv i s io n  
C f ig .  45b-fr) o f  A m p frisie lla  m a r i o n i .
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t i o n  o f  k in e to s o m e s  b e s i d e  each, o f  t h e  1 0 -1 2  m e d ia n  row  c i r r i ;  t h e s e  
form a  s e r i e s  o f  p r i m o r d i a  ( f i g .  45b) t h a t  e n l a r g e  i n t o  a n  e x t e n s i v e  
k in e to s o m a l  f i e l d  ( f i g .  4 5 c ) .  F i v e  f r o n t a l  s t r e a k s  and  t h e  p a r o r a l  
s t r e a k ,  a s  w e l l  a s  t h e  o r a l  p r im o rd iu m ,  a r i s e  f ro m  t h i s  o p i s t h e  f i e l d  
( f i g .  4 5 d ) . M ean w h ile ,  t h e  p a r e n t a l  p a r o r a l  a p p a r a t u s  d e d i f f e r e n t i a t e s  
w h i le  5 f r o n t a l  s t r e a k s  fo rm  i n  c l o s e  a s s o c i a t i o n  w i t h  3 a n t e r i o r  
f r o n t a l  c i r r i ,  t h e  a n t e r i o r m o s t  m e d ian  c i r r i  and  t h e  s h o r t  row  o f  
p o s t - c o l i a r - m e m b r a n e l l e  c i r r i .
As d e v e lo p m e n t  p r o c e e d s  i n  t h e  o p i s t h e ,  m e m b ra n e l le s  a r e  fo rm ed  
and t h e  e n d o r a l  and  p a r o r a l  m em branes d i f f e r e n t i a t e  f ro m  t h e  p a r o r a l  
s t r e a k ;  a  p a r o r a l  c i r r u s  d e v e l o p s  from  t h e  a n t e r i o r  end  o f  t h e  p a r o r a l  
membrane. T h re e  p r o c i r r i  d e v e lo p  from  e a c h  o f  t h e  3 l e f t m o s t  f r o n t a l  
s t r e a k s :  t h e  p o s t e r i o r  member o f  e a c h  o f  t h e s e  row s o f  p r o c i r r i  m i g r a t e s  
p o s t e r i o r l y  t o  fo rm  t r a n s v e r s e  c i r r i ;  t h e  r e m a in in g  6 p r o c i r r i  fo rm  
a n t e r i o r  f r o n t a l  c i r r i ,  i n c l u d i n g  a  m a la r  c i r r u s  ( f i g .  4 5 e , f , g ) .
Most o f  t h e  f o u r t h  f r o n t a l  s t r e a k  d i f f e r e n t i a t e s  m e d ia n  row  c i r r i ;  
t h e  p o s t e r i o r m o s t  p r o c i r r u s  o f  t h e  row , h o w e v e r ,  fo rm s  a n  a c c e s s o r y  
t r a n s v e r s e  c i r r u s .  The f i f t h  ( r i g h t m o s t )  s t r e a k  s p l i t s  i n t o  2 se g m e n ts  
d u r in g  d e v e lo p m e n t  -  t h e  a n t e r i o r  segm en t fo rm s  t h e  s h o r t  r i g h t  l a t e r a l  
row, t h e  p o s t e r i o r  seg m en t c o n t r i b u t e s  a  t r a n s v e r s e  and  a n  a c c e s s o r y  
t r a n s v e r s e  c i r r u s  ( f i g .  4 5 g , h ) . D o r s a l  k i n e t i e s  an d  m a r g i n a l  c i r r a l  
rows a r i s e  by  w i t h i n  row  d e v e lo p m e n t .
D i s c u s s i o n
G eo g rap h ic  V a r i a t i o n  o f  _D. e h r e n b e r g i
D is c o c e p h a lu s  e h r e n b e r g i  i s  a  w id e l y  d i s t r i b u t e d  i n t e r s t i t i a l  
c i l i a t e  (HARTWIG and  PARKER, 1 9 7 7 ) .  I n  p o p u l a t i o n s  from  t h e  c o a s t  
of E u ro p e  and  b o t h  e a s t  an d  w e s t  c o a s t s  o f  N o r th  A m eric a  ( t a b l e  1 ) ,  
t h e  num bers  o f  d o r s a l  k i n e t i e s  and  a n t e r i o r  m a r g i n a l  c i r r i  a p p e a r  
s t a b l e  w h e re a s  t h e  nu m b ers  o f  t r a n s v e r s e  c i r r i ,  s e t s  o f  c a u d a l  c i r r i ,  
and c i r r i  w i t h i n  c a u d a l  s e t s  a r e  v a r i a b l e .  A l th o u g h  sa m p le  s i z e  
i s  low , i n d i v i d u a l s  f ro m  a l l  l o c a t i o n s  e v i d e n c e  a  s i m i l a r  m o rp h o lo g y  
and c i r r a l  p a t t e r n .
B e c a u se  e n c y s tm e n t  and  p l a n k t o n i c  l a r v a l  s t a g e s  a r e  a b s e n t  i n  
JL* g -b re n b e rg i  ( a s  i n  many o t h e r  m a r i n e  i n t e r s t i t i a l  s p e c i e s )  , i t s  
means o f  d i s p e r s a l  r e m a in s  e n i g m a t i c .  STERRER (1973) a n d  CORLISS 
and HARTWIG (1977) s u g g e s t e d  movement o f  t e c t o n i c  p l a t e s  a s  a  m ethod  
of d i s p e r s a l  o f  i n t e r s t i t i a l  f a u n a .  The f r a g m e n t a t i o n  o f  t h e  s u p e r c o n ­
t i n e n t  P an g ea  d u r i n g  t h e  J u r a s s i c  an d  C r e t a c e o u s  p e r i o d s  c o u ld  a c c o u n t  
f o r  t h e  d i s t r i b u t i o n  p a t t e r n  o f  D. e h r e n b e r g i . O th e r  p a s s i v e  modes 
of d i s p e r s a l ,  h o w e v e r ,  a r e  a l s o  p l a u s i b l e .  R a f t i n g  o f  s e d im e n t  on 
d r i f t i n g  o b j e c t s ,  a l t h o u g h  c o n s i d e r e d  r a r e ,  may b e  p e r s i s t e n t  t h r o u g h  
tim e  (GERLAC, 1 9 7 7 ) .  I n d i r e c t  e v i d e n c e  e x i s t s  f o r  a e r i a l  t r a n s p o r t  
by b i r d s ;  d u e  t o  t h e  a b s e n c e  o f  d e s s i c a t i o n  r e s i s t a n t  c y s t s  o r  e g g s ,  
how ever, d i s p e r s a l  by  t h i s  m eans i s  c o n s i d e r e d  m in im a l  (FENCHEL,
1978).  C i l i a t e  b io g e o g ra p h y  i s  f u r t h e r  c o m p l i c a t e d  by  t h e  e x i s t e n c e  
of m o r p h o l o g i c a l l y  i n s e p a r a b l e  s p e c i e s  co m p le x e s  (BORROR, 1 9 8 0 ) .
The a u t e c o l o g y  and p o p u l a t i o n  d y n am ics  o f  o r g a n i s m s ,  e v o l u t i o n a r y
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m echanism s and  e n v i r o n m e n t a l  c o n d i t i o n s  a r e  a l l  i n v o l v e d  i n  p r o t i s t  
b io g e o g ra p h y  (BAMFORTH, 1 9 8 1 ) .  I f ,  h o w e v e r ,  d i s t r i b u t i o n  p a t t e r n s  
o f  i n t e r s t i t i a l  f a u n a  h a v e  o c c u r r e d  th r o u g h  c o n t i n e n t a l  d r i f t  p r o c e s s e s ,  
an  i n d i r e c t  m ethod o f  e s t i m a t i n g  m in im a l  g e o l o g i c a l  a g e  o f  a  s p e c i e s  
may be  made p o s s i b l e .
D i s c o c e p h a l u s - l i k e  H y p o t r i c h s  a s  a n  E v o l u t i o n a r y  A ssem b lag e
D i s c o c e p h a l u s - l i k e  h y p o t r i c h s ,  D^ . e h r e n b e r g i ,  D_. r o t a t o r i u s ,
P_. m in im u s , P_. b o r r o r i , _P. d r a g e s c o i , M. g r a n d i s , ]?. f a u r e i ,  and  
P . l i t h o p h o r a , r e p r e s e n t  a  u n i q u e  an d  d i v e r s e ,  y e t  h i g h l y  c o h e s i v e  
group o f  c i l i a t e s .  D i v e r s i t y  w i t h i n  t h e  g ro u p  i s  a p p a r e n t  i n  t h e  
g r e a t  v a r i e t y  o f  c e l l  s h a p e s ,  t h e  w id e  r a n g e  o f  b o t h  c i r r a l  number 
and h y p e r t r o p h y ,  and  t h e  v a r i e d  d e g r e e  o f  c y t o s k e l e t a l  c o m p le x i ty  
among t h e  d i f f e r e n t  s p e c i e s .  The c o h e s i v e n e s s  i s  d u e  t o  a  s e r i e s  
o f  e c o l o g i c a l ,  b e h a v i o r a l ,  m o r p h o l o g ic a l  and  m o r p h o g e n e t ic  c h a r a c t e r s .
At l e a s t  3 s p e c i e s ,  I). e h r e n b e r g i , JP. b o r r o r i ,  an d  F_. d r a g e s c o i , 
c o - o c c u r  a t  F o s s  B e a c h .  F i n e ,  w e l l  s o r t e d  sa n d  (SCOTT an d  CROKER,
1976) and h i g h  i n t e r s t i t i a l  w a t e r  c o n t e n t  c h a r a c t e r i z e  t h i s  m o d e r a t e l y  
exposed b e a c h .  S e d im e n t s ,  h o w e v e r ,  c a n  c h a n g e  d r a s t i c a l l y  d u r i n g  
n a t u r a l  c a t a s t r o p h i e s :  d u r i n g  t h e  w i n t e r  o f  1 9 7 6 -1 9 7 7 ,  a  s to rm  r e d u c e d  
p o r t i o n s  o f  t h e  i n t e r t i d a l  z o n e  t o  l a r g e  r o c k s  and  p e a t .  N ic h e  d i v e r g e n c e  
by means o f  d i f f e r e n c e s  i n  v e r t i c a l  d i s t r i b u t i o n  p a t t e r n s  o r  i n  fo o d  
s i z e  s e l e c t i o n  ( a s  shown f o r  3 s p e c i e s  o f  R e m a n e l la  by FENCHEL, 1968) 
may e x p l a i n  t h e  c o e x i s t e n c e  o f  t h e  a b o v e  s p e c i e s .  E a c h  s p e c i e s  e x h i b i t s  
s i m i l a r  b e h a v i o r a l  a d a p t a t i o n s ,  s u c h  a s  e r r a t i c  b a c k  and  f o r t h  m ovem ents 
when f e e d i n g  and r a p i d  r e v e r s e  s p i r a l l i n g  m ovem ents  when d i s t u r b e d .
In  a d d i t i o n ,  t h e  a b o v e  s p e c i e s  o c c u r  i n t e r t i d a l l y  d u r i n g  t h e  c o o l e r  
s e a so n s  from  S ep te m b er  t o  December an d  f ro m  A p r i l  t o  J u n e ;  t h e y  w ere
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n o t  found  e i t h e r  i n  m i d w i n te r  o r  m idsum m er. I  p re su m e  t h e y  m i g r a t e  
s u b t i d a l l y .
The m ost o b v io u s  s h a r e d  m o r p h o l o g i c a l  f e a t u r e  i s  c e p h a l i z a t i o n : 
a l l  s p e c i e s  h a v e  a  s t r o n g l y  c e p h a l i z e d ,  m o b i l e  a n t e r i o r  r e g i o n  t h a t  
fo rm s a  v e n t r a l  p e r i s t o m i a l  l o b e  an d  h o u s e s  t h e  b u c c a l  a p p a r a t u s  
and 2 p ro m in e n t  a n t e r i o r  c i r r i  ( t h e  p a r o r a l  c i r r u s  and  t h e  a n t e r i o r m o s t  
s t r e a k  I I  c i r r u s ) . From a  c l e f t  i n  t h e  l e f t  s i d e  o f  t h e  p e r i s t o m i a l  
lo b e  p r o t r u d e s  a  u n iq u e  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  p a r o r a l  membrane -  t h e  
p e r i s t o m i a l  c i r r u s .  T he p o s t e r i o r  r e g i o n  o f  t h e  c e l l  b e a r s  a  m i d f r o n t a l  
c i r r a l  row ( r e d u c e d  i n  some s p e c i e s ) , a  s h o r t  r i g h t  f r o n t a l  row , 
a s e t  o f  t r a n s v e r s e  c i r r i  d i s p o s e d  i n  a  U -sh a p e d  g r o u p ,  m i g r a t o r y  
c i r r i ,  and l e f t  m a r g i n a l  c i r r i  w h ic h  d i f f e r e n t i a t e  i n t o  2 d i s t i n c t  
s e t s .  D o r s a l  c i l i a  a r e  lo n g  (7 pm) an d  c a u d a l  c i r r i  a r e  a r r a n g e d  
in  s e t s  d e r i v e d  f ro m  d i f f e r e n t  d o r s a l  k i n e t i e s .  The m i c r o t u b u l a r  
c y t o s k e l e t o n  i s  d i v i d e d  i n t o  2 m a jo r  u n i t s :  a n  a n t e r i o r  com ponent 
o f  t h e  c e p h a l i z e d  r e g i o n  an d  a  p o s t e r i o r  com ponen t d o m in a te d  by a 
m i c r o t u b u l a r  t r u n k  fo rm ed  by t h e  u n io n  o f  t r a n s v e r s e  c i r r a l  m i c r o t u b u l a r  
b u n d le s .  The c y t o s k e l e t o n  r e a c h e s  i t s  g r e a t e s t  c o m p le x i t y  i n  D_. 
e h r e n b e r g i .
C e r t a i n  f e a t u r e s  o f  d i s c o c e p h a l i d s  a r e  a l s o  p r e s e n t  i n  o t h e r  
h y p o t r i c h s .  F o r  e x a m p le ,  c e p h a l i z a t i o n  i s  a n  a d a p t i v e  s p e c i a l i z a t i o n  
s h a re d  to  g r e a t e r  o r  l e s s e r  d e g r e e s ,  by  s u c h  h y p o t r i c h s  a s  E p i c l i n t e s  
am biguus (MULLER, 1 7 8 6 ) ,  G a s t r o s t y l a  s t e n o c e p h a l a  (BORROR, 1 9 6 3 ) ,  
and T r a c h e l o s t y l a  p e d i c u l i f o r m i s  (COHN, 1 8 6 6 ) .  P o s i t i o n a l  and  c o m p o s i t ­
io n a l  c r i t e r i a  c a n  b e  u s e d  t o  d e t e r m i n e  hom ology : s t r u c t u r e s  o r  f u n c t i o n s  
a r e  hom ologous when t h e y  o c c u p y  s i m i l a r  p o s i t i o n s  and  a r e  composed 
of s i m i l a r  com ponen ts  i n  o r g a n is m s  o f  w h ic h  t h e y  a r e  p a r t  ( s e e  HANSON,
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1 9 7 6 ) .  A c o m p a r is o n  o f  c o m p o s i t i o n a l  an d  p o s i t i o n a l  r e l a t i o n s h i p s  
o f  c i r r a l  s t r u c t u r e s ,  m e m b r a n e l l e s ,  and  p a r o r a l  a p p a r a t u s e s ,  a s  w e l l  
a s  t h e  p a t t e r n  o f  d e v e lo p m e n t  o f  t h e s e  s t r u c t u r e s  b e tw e e n  t h e  a b o v e  
h y p o t r i c h s  and  d i s c o c e p h a l i d s  i n d i c a t e s  n o n -h o m o lo g o u s  fo rm s  o f  c e p h a l i ­
z a t i o n .  H en ce ,  I  c o n s i d e r  t h e  c e p h a l i z a t i o n  i n  t h e s e  s p e c i e s  a s  
c o n v e rg e n t  w i t h  t h a t  o f  d i s c o c e p h a l i d s .  W i th in  t h e  d i s c o c e p h a l i d s ,  
how ever, i t  i s  t h e  m i n u te n e s s  o f  r e s e m b l a n c e  i n  p o s i t i o n  and  c o m p o s i t io n  
o f  s t r u c t u r e s  o f  t h e  c e p h a l i z e d  r e g i o n  ( e . g .  t h e  p e r i s t o m i a l  l o b e ,  
p e r i s t o m i a l  c i r r u s ,  b u c c a l  c l e f t ,  c y t o s k e l e t a l  o r g a n i z a t i o n )  t h a t  
d e m o n s t r a t e s  hom ology .
D u rin g  m o r p h o g e n e s i s  ( d i s c u s s e d  be low ) i n  e a c h  s p e c i e s  s t u d i e d ,  
t h e  a r r a n g e m e n t  o f  c i r r a l  a n l a g e n ,  d e p lo y m e n t  o f  p r o c i r r i  and  t h e i r  
s u b s e q u e n t  c o r t i c a l  p o s i t i o n i n g  d e m o n s t r a t e  a  hom ologous  d e v e lo p m e n ta l  
p a t t e r n  u n iq u e  t o  t h e  d i s c o c e p h a l i d s .
C o m p a ra tiv e  U l t r a s t r u c t u r e
H y p o t r i c h  c i r r i ,  m e m b r a n e l l e s ,  and  d o r s a l  b r i s t l e s  c a n  b e  c o n s i d e r e d  
o r g a n e l l a r  c o m p le x e s :  e a c h  p o s s e s s e s  a  f u n d a m e n ta l  s t r u c t u r e  t h a t  
i s  hom ologous t h r o u g h o u t  t h e  o r d e r  an d  i n  some c a s e s  t h r o u g h o u t  t h e  
e n t i r e  s u b c l a s s  and  b eyond  (PUYTORAC, 19 7 6 ; WICKLOW, 1 9 8 1 ) .  A l th o u g h  
some q u a n t i t a t i v e  s t r u c t u r a l  v a r i a t i o n  i s  p r e s e n t ,  t h i s  l e v e l  o f  
o r g a n i z a t i o n  i s  c o n s i d e r e d  m o d e r a t e l y  c o n s e r v a t i v e  (LYNN, 1976) .
In  h y p o t r i c h s  f o r  e x a m p le ,  t h e  a r r a n g e m e n t  and  d i r e c t i o n  o f  f r o n t a l  
c i r r a l  m i c r o t u b u l a r  b u n d l e s  d i f f e r  b e tw e e n  u r o s t y l i d  an d  o x y t r i c h i d  
s p e c i e s  (WICKLOW, 1 9 8 1 a ) .  I n  o x y t r i c h i d s ,  a n t e r i o r  f r o n t a l  c i r r i  
a r e  l i n k e d  w i t h  c o l l a r  m e m b r a n e l l e s ;  t h i s  L in k a g e  i s  a b s e n t  i n  u r o s t y l i d s ,  
b u t  r i g h t  and l e f t  m i d v e n t r a l  ( f r o n t a l )  c i r r i  may b e  l i n k e d  i n  a  
l a t t e r - l i k e  a r r a y .  M o d i f i c a t i o n s  a b o u t  a  common s t r u c t u r a l  them e
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may i n d i c a t e  r e c e n t  e v o l u t i o n a r y  d i v e r g e n c e  an d  h e l p  t r a c e  p h y l o g e n t i c  
p a th w a y s .
C i r r i . I n  D is c o c e p h a lu s  e h r e n b e r g i  t h e  p o s i t i o n  o f  m i c r o t u b u l a r  
r i b b o n s  i n  r e l a t i o n  t o  b o t h  t h e  c i r r u s  and  t h e  g e n e r a l  c e l l  o r i e n t a t i o n  
i s  s i m i l a r  t o  t h a t  i n  t h e  h y p o t r i c h s  G a s t r o s t y l a  (GRIM, 1 9 7 2 ) ,  O x y t r i c h a  
(GRIMES, 1 9 7 2 ) ,  P a r a u r o s t y l a  (GRIMES and  L'HERNAULT, 1978 , JERKA- 
DZIADOSZ, 1 9 8 0 ) ,  S t y l o n y c h i a  (PUYTORAC e t .  a l . ,  1976) and  T h ig m o k e ro n o p -  
s i s  (WICKLOW, 1 981a)  a s  w e l l  a s  t h e  h e t e r o t r i c h  P la g io to m a  (ALBARET 
and GRAIN, 1 9 7 3 ) .  W hereas  t h e  num ber o f  m i c r o t u b u l e s  com posing  e a c h  
r ib b o n  may v a r y  w i t h i n  a n d  b e tw e e n  s p e c i e s ,  t h e  r i b b o n  p o s i t i o n  i s  
c o n s e r v a t i v e ,  r e f l e c t i n g  d e v e l o p m e n t a l  h o m o lo g ie s .
The p a t t e r n  o f  k in e to s o m a l  c o n n e c t i v e s  w i t h i n  c i r r i  o f  D_. e h r e n b e r g i , 
how ever ,  d i f f e r s  f ro m  t h e  a b o v e -m e n t io n e d  g e n e r a ,  b u t  a p p e a r s  m ore  
s i m i l a r  t o  t h e  c o n n e c t i v e s  d e s c r i b e d  i n  E u p l o t e s  (TUFFRAU e t .  a l . ,
1968) : c o n n e c t i v e s  a n a s t o m i z e  b e tw e e n  c i r r a l  k in e to s o m e s  i n  b o t h  
s p e c i e s ,  fo rm in g  a  s i m i l a r  r e t i c u l a t e  p a t t e r n  t h a t  i s  r e p e a t e d  t h r o u g h ­
o u t  t h e  c i r r a l  b a s e .  M i c r o t u b u l a r  b u n d le s  i n  c i r r i  o f  I), e h r e n b e r g i  -  
p a r t i c u l a r l y  t h o s e  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  t r a n s v e r s e  c i r r i  -  p r o v i d e  
a u n i f y i n g  f e a t u r e  t o  t h e  f a m i l y  w h i l e  s h a r i n g  l i t t l e  s i m i l a r i t y  
w i th  o t h e r  h y p o t r i c h s .
B u c c a l  a p p a r a t u s . H y p o t r i c h s ,  a s  w e l l  a s  h e t e r o t r i c h i n e  h e t e r o — 
t r i c h s ,  s h a r e  a  s i m i l a r  m e m h r a n e l la r  s t r u c t u r e  i n  t h e  fo rm  o f  param em - 
b r a n e l l e s  (PUYTORAC and  GRAIN, 1 9 7 6 ) .  T h e  h y p o t r l c h  p a r o r a l  a p p a r a t u s  
i s  m ore v a r i a b l e :  w h i l e  t h e  e n d o r a l  m em brane r e m a in s  a s  a  s i n g l e
k in e to s o m a l  row  i n  a l l  g e n e r a ,  t h e  p a r o r a l  m em brane c a n  r a n g e  among 
s p e c i e s  f ro m  a  s i n g l e  k i n e t o s o m a l  row  ( t o g e t h e r  w i t h  t h e  e n d o r a l  
membrane te rm e d  d i p l o s t i c h o m o n a d e )  t o  a p a r o r a l  membrane c o m p r i s in g
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m u l t i p l e  k i n e t o s o m a l  a r r a y s  ( p o l y s t i c h o m o n a d e ) . T h i s  q u a n t i t a t i v e  
d i f f e r e n c e  v a r i e s  b o t h  w i t h i n  an d  b e tw e e n  h y p o t r i c h  f a m i l i e s .  JERKA- 
DZIADOSZ ( 1 9 8 1 b ) ,  by  e x a m in in g  t h e  u l t r a s t r u c t u r a l  m o rp h o g e n e s i s  
o f  t h e  p a r o r a l  a p p a r a t u s ,  d e m o n s t r a t e d  t h a t  t h e  p o ly s t i c h o m o n a d  p a r o r a l  
membrane o f  P a r a u r o s t y l a  w e i s s e i  d e v e l o p s  by  t h e  a d d i t i o n  o f  k in e to s o m e s  
to  e a c h  r i g h t m o s t  member o f  a  l o n g i t u d i n a l  s e r i e s  o f  k in e to s o m a l  
p a i r s  a f t e r  t h e  l e f t m o s t  k in e to s o m e  o f  e a c h  p a i r  i s  s p l i t  o f f  t o  
form t h e  e n d o r a l  m em brane. D i f f e r e n t  num bers  o f  k in e to s o m e s  ad d ed  
d u r in g  t h i s  l a t e  d e v e l o p m e n t a l  p h a s e  c a n  a c c o u n t  f o r  t h e  v a r i a t i o n .
The d i f f e r e n t i a t i o n  o f  a  p e r i s t o m i a l  c i r r u s  i n  d i s c o c e p h a l i d s  
r e p r e s e n t s  a  s i g n i f i c a n t  d i v e r g e n c e  i n  p a r o r a l  a p p a r a t u s  f o r m a t i o n  
in  h y p o t r i c h s .  A l l  h y p o t r i c h s  h a v e  a t  l e a s t  o n e  p a r o r a l  c i r r u s  d e r i v e d  
from t h e  p a r o r a l  membrane d u r i n g  l a t e  d e v e lo p m e n t ;  t h e s e  c i r r i  a r e  
s t r u c t u r a l l y  and  f u n c t i o n a l l y  s i m i l a r  t o  lo c o m o to ry  f r o n t a l  c i r r i .
The p e r i s t o m i a l  c i r r u s ,  a s  a  l i n e a r  a r r a y  o f  k i n e to s o m a l  d o u b l e t s  
s u r ro u n d e d  by  a n  e l e c t r o n  d e n s e  f i b r i l l a r  m a t r i x ,  h o w e v e r ,  a p p e a r s  
i n t e r m e d i a t e  b e tw e e n  m em brane and  c i r r u s  an d  f u n c t i o n s  a s  p a r t  o f  
t h e  b u c c a l  a p p a r a t u s .
D o r s a l  b r i s t l e  c o m p le x . T h e  k in e to s o m a l  p a i r  r e p r e s e n t s  a  f u n d a ­
m e n ta l  s t r u c t u r a l  u n i t  f ro m  w h ic h  m ore  in v o l v e d  o r g a n e l l a r  c o m p le x e s ,  
su ch  a s  c i r r i  and  m e m b r a n e l l e s ,  d e v e lo p  (GRIMES, 1972 ; JERKA-DZIADOSZ, 
1981a; RUFFOLO, 1 9 7 6 ) .  D o r s a l  b r i s t l e s  a r e  t h e  s i m p l e s t  fo rm  o f  
t h e  h y p o t r i c h  k in e to s o m a l  co m p lex ;  t h e y  c o n s i s t  o f  a  k in e to s o m a l  
p a i r  w i t h  t h e  a n t e r i o r  k in e to s o m e  c i l i a t e d ,  t h e  p o s t e r i o r  k in e to s o m e  
n o n c i l i a t e d ,  and  may i n c l u d e  s u c h  a c c e s s o r y  m i c r o t u b u l a r  and  f i b r i l l a r  
d e r i v a t i v e s  a s  p o s t c i l i a r y ,  t r a n s v e r s e ,  and  n em a to d esm a l  m i c r o t u b u l e s ,  
f i b r o u s  c o n n e c t i v e s  ( d e s m o s e s ) , and  a  k i n e t o d e s m a l  f i b e r .  Due to
t h e  l i k e l y  c o n s e r v a t i v e  n a t u r e  o f  t h i s  l e v e l  o f  o r g a n i z a t i o n ,  s o m a t i c  
l c in e t id  u l t r a s t r u c t u r e  h a s  b e e n  p r o p o s e d  a s  a  p o w e r f u l  t o o l  i n  t r a c i n g  
c i l i a t e  p h y lo g e n y  (GIERASSIMOVA and  SERAVIN, 1976 ; LYNN, 1 9 7 6 ) .  
U l t r a s t r u c t u r a l  s t u d i e s  h a v e  r e v e a l e d  b o t h  i n t r i g u i n g  s i m i l a r i t i e s  
a s  w e l l  a s  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e s  i n  k i n e t i d  o r g a n i z a t i o n  b e tw e e n  
c i l i a t e  g r o u p s .  The s o m a t i c  k i n e to s o m a l  p a i r s  C d ik e n e t i d s )  o f  k a r y o r e l -  
e c t i d  gymnostome c i l a t e s  and  h e t e r o t r i c h  c i l a t e s  b e a r  p o s t c i l i a r y  
m i c r o t u b u l a r  r i b b o n s  t h a t  o v e r l a p  i n  a  s e r i e s  a s  a  p o s t c i l i o d e s m a . 
R y p o t r i c h s  a l s o  p o s s e s s  o v e r l a p p i n g  p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  i n  t h e i r  
s o m a t ic  k i n e t i e s  ( e . g .  s e e  f i g .  29 i n  GRIMES an d  ADLER, 1976) and  
in  t h e i r  b u c c a l  k i n e t i e s  w i t h i n  m e m b ra n e l le s  (WICKLOW, 1 9 8 1 a ,  s e e  
a l s o  f i g .  1 5 ) .  C o lp o d id s  p o s s e s s  a n  o v e r l a p p i n g  s e r i e s  o f  p o s t e r i o r  
k in e to s o m a l  t r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l e s  w i t h i n  t h e  k i n e t y  -  t h e  LKm f i b e r  
(GOLDER and  LYNN, 1 9 8 0 ) .  The c o l p o d i d  B u r s a r i a  t r u n c a t e l l a , h o w e v e r ,  
w h i l e  p o s s e s s i n g  a n  LKm f i b e r ,  a l s o  h a s  a n  o v e r l a p p i n g  ( b u t  s h o r t e r )  
s e r i e s  o f  p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  (LYNN, 1980 ; PEREZ-PANIAGUA e t .  
a l . ,  1 9 8 0 ) .  T h i s  d u a l  n a t u r e  o f  t h e  o v e r l a p p i n g  m i c r o t u b u l e s  o f  
B u r s a r i a , a s  w e l l  a s  s i m i l a r i t i e s  i n  p o s i t i o n  o f  o t h e r  s o m a t i c  m i c r o t u b u ­
l a r  d e r i v a t i v e s  and  i n t e r k i n e t o s o m a l  c o n n e c t i v e s  w i t h  s p i r o t r i c h s  
su c h  a s  D i s c o c e p h a l u s , s u p p o r t  a n  i n t r i g u i n g  s u p p o s i t i o n :  t h e  c o l p o d i d s  
and s p i r o t r i c h s  may h a v e  d iv e r g e d  from  t h e  same e v o l u t i o n a r y  l i n e  -  
t h e  c o l p o d i d s  e x p l o i t i n g  t h e  LKm f i b e r  s y s te m ,  w h i l e  t h e  s p i r o t r i c h s  
c o n t in u e d  t o  e x p l o i t  a  s y s te m  b a s e d  on  t h e  p o s t c i l i o d e s m a .  F u r th e r m o r e ,  
s i m i l a r i t i e s  e x i s t  b e tw e e n  c o l p o d i d  c i r r o m e m b r a n e l l e s  and  s p i r o t r i c h  
p a r a m e m b ra n e l le s  t h a t  may a l s o  p r o v e  t o  b e  hom ologous (WICKLOW, 1 9 8 1 a ) . 
SERAVIN and  GIERASSIMOVA (1978) p ro p o s e d  a  l i n e a g e  b e tw e e n  k a r y o r e l i c t i d  
and s p i r o t r i c h  c i l i a t e s  t h a t  b y p a s s e s  t h e  O ligohym em ophora . GOLDER
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and LYNN ( 1 9 8 0 ) ,  a l t h o u g h  s u g g e s t i n g  t h e  c o l p o d i d  LKm s y s te m  r e p r e s e n t s ,  
in  a d d i t i o n  t o  t h e  p o s t c i l i o d e s m a  an d  k in e to d e s m a ,  a  t h i r d  m a jo r  
c a t e g o r y  o f  s o m a t i c ,  k i n e t i d  o r g a n i z a t i o n ,  a l s o  p r o p o s e d  a  p o s s i b l e  
common a n c e s t r y  b e tw e e n  c o l p o d i d s ,  k a r y o r e l i c t i d s , and  s p i r o t r i c h s .
More s t u d i e s  o f  u l t r a s t r u c t u r a l  m o rp h o g e n e s i s  may h e l p  e l u c i d a t e  
t h e s e  r e l a t i o n s h i p s .
When co m p ar in g  d o r s a l  b r i s t l e  s t r u c t u r e  o f  D_. e h r e n b e r g i  w i t h  
t h a t  o f  o t h e r  h y p o t r i c h s ,  b o t h  s i m i l a r i t i e s  an d  s u b t l e ,  y e t  i n  some 
c a s e s  s i g n i f i c a n t ,  d i f f e r e r e n c e s  a r e  r e v e a l e d .  As i n  D_. e h r e n b e r g i  
(and c o l p o d i d s  s u c h  a s  B u r s a r i a ) , b o t h  b r i s t l e  k in e to s o m e s  o f  O x y t r i c h a  
(GRIMES, and  ADLER, 1976) b e a r  p o s t i c i l a r y  m i c r o t u b u l e s :  a  s i n g l e  
m i c r o tu b u l e  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  a n t e r i o r  k in e to s o m e  and  3 m i c r o t u b u l e s  
a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  p o s t e r i o r  k in e to s o m e .  P o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  
a r e  a p p a r e n t l y  a b s e n t  i n  t h e  a n t e r i o r  b r i s t l e  k in e to s o m e  i n  E u p l o t e s  
(RUEFOLO, 1 9 7 6 ) .  A f i b r i l l a r  m ass  t o  t h e  l e f t  o f  t h e  b r i s t l e  p a i r s  
in  O x y t r i c h a  i s  a l s o  p r e s e n t  i n  JD. e h r e n b e r g i  b u t  l a c k i n g  i n  E u p l o t e s .
A k in e to d e s m a l  f i b e r  i s  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  p o s t e r i o r  k in e to s o m e  
of m a tu re  b r i s t l e  c o m p le x e s  o f  D i s c o c e p h a l u s , E u p l o t e s , an d  C e r t e s i a , 
bu t i s  p r e s e n t  o n ly  i n  t h e  im m a tu re  b r i s t l e  com plex  o f  O x y t r i c h a .
RUFF0L0 (1976) d e s c r i b e d  a  n e tw o r k  o f  p a r t i c l e s  ( " l a s i o s o m e s " )  w i t h i n  
t h e  b r i s t l e  c i l i u m  o f  E u p l o t e s ; t h e s e  p a r t i c l e s  a r e  a l s o  p r e s e n t  
in  t h e  b r i s t l e  c i l i u m  o f  C e r t e s i a  (WICKLOW, u n p u b l . )  b u t  a b s e n t  i n  
D i s c o c e p h a lu s .
A u n iq u e  f e a t u r e  o f  t h e  b r i s t l e  com plex  i n  D i s c o c e p h a lu s  i s  
t h e  b a s k e t - l i k e  f ra m e w o rk  t h a t  s u r r o u n d s  t h e  b r i s t l e  p a i r .  L a c k in g  
homologues i n  b r i s t l e  co m p lex es  o f  o t h e r  h y p o t r i c h s ,  t h i s  f ram e w o rk  
a p p e a rs  s i m i l a r  t o  t h e  p e r i p h e r a l  f i b r i l l a r  m a t r i x  o f  h y p o t r i c h  c i r r i .
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The g e n e r a l  o r g a n i z a t i o n  o f  t h e  b r i s t l e  com plex  a g r e e s  w i t h  t h e  h y p o t r i c h  
d i k i n e t i d  p a t t e r n  c h a r a c t e r i z e d  by LYNN (1 9 8 1 ) ;  t h e  f i b r i l l a r  f ram ew o rk  
however s u g g e s t s  a  l a r g e  d i v e r s i t y  o f  a n c i l l a r y  f i b r i l l a r  s t r u c t u r e s  
a s s o c i a t e d  w i t h  h y p o t r i c h  d i k i n e t i d s .
M orp h o g en es is
J u s t  a s  c e l l  s t r u c t u r e s  c a n  b e  u n d e r s t o o d  i n  te rm s  o f  i n c r e a s i n g  
l e v e l s  o f  o r g a n i z a t i o n  w i t h  m ore  com plex  l e v e l s  b a s e d  on  t h e  s t a b i l i t y  
o f  p r e c e e d in g  l e v e l s  ( h e n c e  t h e  S t r u c t u r a l  C o n s e r v a t i s m  H y p o th e s i s  
of LYNN, 1 9 7 6 ) ,  so to o  c a n  m o r p h o g e n e t ic  p r o c e s s e s  b e  v ie w e d  a s  a 
s e r i e s  o f  s e q u e n t i a l  e v e n t s :  e a c h  s u c c e e d in g  s t e p  i s  b a s e d  on  s a t i s f a c t ­
o ry  c o m p le t i o n  o f  a  p r e c e e d i n g  e v e n t .  As a n  e x t e n s i o n  o f  LYNN's 
h y p o t h e s i s ,  p r im a r y  d e v e lo p m e n ta l  e v e n t s  w ould  b e  h i g h l y  c o n s e r v a t i v e ;  
v a r i a b i l i t y  i n c r e a s e s  a s  m o re  com plex  d i f f e r e n t i a t i o n  o c c u r s .  D i s s i m i ­
l a r i t i e s  a t  t h e  o r g a n e l l a r  o r  o r g a n e l l a r  com plex  l e v e l  o f  d e v e lo p m e n t  
would i n d i c a t e  e a r l y  a n c e s t r a l  d i v e r g e n c e  w h i l e  s i m i l a r i t i e s  i n  d e v e l o p ­
ment a t  t h i s  l e v e l  a r e  e x p e c t e d  b e tw e e n  c i l i a t e s  o f  a  common e v o l u t i o n ­
a r y  l i n e a g e .
JERKA-DZIADOSZ ( 1 9 8 1 a ) ,  i n  a n  u l t r a s t r u c t u r a l  m o r p h o g e n e t ic  
s tu d y  o f  P a r a u r o s t y l a  w e i s s e i , f o l l o w e d  t h e  e v e n t s  l e a d i n g  t o  m e m b ra n e l le  
f o r m a t io n .  D u r in g  t h i s  p r o c e s s  a  d o u b le —row  p ro m e m b ra n e l le  i s  fo rm ed  
by t h e  a l ig n m e n t  ( p r o c e e d i n g  from  t h e  c e l l ' s  r i g h t  t o  l e f t )  o f  k i n e to s o m a l  
p a i r s ,  e a c h  w i t h  p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  d i r e c t e d  p o s t e r i o r l y .
T hese  p a i r s  a r e  d e r i v e d  f ro m  a n  a n a r c h i c  f i e l d  o f  ra n d o m ly  d i s t r i b u t e d  
p a i r s .  Homologous p r o c e s s e s  a l s o  a p p e a r  t o  o p e r a t e  i n  m e m b ra n e l le  
f o r m a t io n  i n  O x y t r i c h a  (GRIMES, 1972) an d  E u p l o t e s  (RUFFOLO, 1976) . 
P a ra m e m b ra n e l la r  m o rp h o g e n e s i s  i s  p r e d i c t e d  t o  p r o c e e d  i n  t h e  same 
manner i n  a l l  h y p o t r i c h s ,  h e t e r o t r i c h i n e  h e t e r o t r i c h s ,  an d  p e r h a p s
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o t h e r  g r o u p s .
D e v e lo p m e n ta l  c h a n g e s  t h a t  h a v e  o c c u r r e d  d u r i n g  c i l a t e  e v o l u t i o n  
may b e  r e l a t e d  t o  t h e  t i m in g  o f  m o r p h o g e n e t ic  e v e n t s .  F o r  e x a m p le ,  
c i r r o m e m b r a n e l l e s  i n  t h e  v e s t i b u l i f e r a n  B u r s a r i a  o r i g i n a t e  f rom  s o m a t ic  
k i n e t i e s ;  e a c h  k i n e t y  p r o v i d e s  a t  l e a s t  t h e  i n i t i a l  k in e to s o m e s  f o r  
one m e m b ra n e l le  (PEREZ-PANIAGUA e t . a l . ,  1 9 8 0 ) .  C i r r a l  row s ( m o d i f i e d  
s o m a t ic  k i n e t i e s )  a r e  a l s o  d i r e c t l y  in v o l v e d  i n  s t o m a t o g e n e s i s  i n  
o t h e r  g ro u p s  o f  c i l i a t e s  such, a s  t h e  P o ly h y m e n o p h o ra :  h e t e r o t r i c h s ,  
C limacostamum (DUBOCHET e t  a l . ,  1 9 7 9 ) ,  P la g io to m a  (ALBARET, 1 9 7 3 ) ,  
and h y p o t r i c h s ,  K a h l i e l l a  (TUFFRAU, 1 9 6 9 ) ,  P s e u d o u r o s t y l a  (JERKA- 
DZIADOSZ, 1 9 7 2 ) .  A l th o u g h  s t o m a t o g e n e s i s  i n  b o t h  B u r s a r i a  an d  p o l y -  
hym enophorans i s  b a s e d  on t h e  k in e to s o m a l  d o u b l e t  a s  a  f o r m a t i v e  
u n i t  (w ith . 1 o r  2 a d d i t i o n a l  k in e to s o m e s  a d d e d  t o  p r o m e m b ra n e l le s  
a s  d e v e lo p m e n t  p r o c e e d s )  t h e  a d d i t i o n a l  p e r i o d  o f  d e v e lo p m e n t  o f  
an o r a l  p r im o rd iu m  i s  p r e s e n t  i n  t h e  P o ly h y m e n o p h o ra .  The f o r m a t i o n  
of an  o r a l  p r im o rd iu m  i s  p resum ed  t o  h a v e  acc o m p an ied  c o n c o m i t a n t l y  
t h e  r e d u c t i o n  o f  s o m a t i c  k i n e t i e s  ( o l i g o m e r i z a t i o n ) ,  d u r i n g  c i l i a t e  
e v o l u t i o n .
Once a  p r im o rd iu m  i s  fo rm e d ,  d e p lo y m e n t  o f  i n c i p i e n t  o r g a n e l l e s  
o r  o r g a n e l l a r  co m p le x e s  s u c h  a s  h y p o t r i c h  c i r r i  r e s u l t s  i n  v a r i o u s  
m o rp h o g e n e t ic  p a t t e r n s  ( h i g h e r  l e v e l  d e v e lo p m e n t  e v e n t s )  t h a t  c a n  
be  u s e d  t o  i d e n t i f y  hom ologous  s t r u c t u r e s  and  d e m o n s t r a t e  r e c e n t  
a n c e s t r y  and  w h ic h  a r e  d e s c r i b e d  i n  l a t e r  p a r a g r a p h s .  S e v e r a l  d i s t i n c t  
d e v e lo p m e n ta l  p a t t e r n s  h a v e  b e e n  r e p o r t e d  i n  h y p o t r i c h s :  t h e  e u p l o t i n e  
p a t t e r n ,  e . g .  C e r t e s i a  (WICKLOW, 1 9 7 9 ) ,  D io p h ry s  (HILL, 1 9 8 1 ) ,  E u p l o t e s  
(RUFFOLO, 1 9 7 6 ) ,  t h e  s p o r a d o t r i c h i n e  p a t t e r n ,  e . g .  G a s t r o s t y l a  (WALKER 
and GRIM, 1 9 7 2 ) ,  O x y t r i c h a  (GRIMES, 1 9 7 2 ) ,  P a r a u r o s t y l a  (GRIMES and
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L'HERNAULT, 1 9 7 8 ) ,  t h e  s t i c h o t r i c h i n e  p a t t e r n ,  e . g .  C l a d o t r i c h a  (BORROR,
1979) ,  H y p o t r i c h i d lu m  (TUFFRAU, 1 9 7 2 ) ,  K a h l i e l l a  (TUFFRAU, 1 9 6 9 ) ,  
and t h e  u r o s t y l i n e  p a t t e r n ,  e . g .  H o l o s t i c h a  (HILL, 1 9 8 0 ) ,  T h ig m o k ero n o p -  
s i s  (WICKLOW, 1 9 8 1 a ) ,  U r o s t y l a  (BORROR, 1 9 7 9 ) .  C o r t i c a l  m o rp h o g e n e s i s  
in  D is c o c e p h a lu s  d e m o n s t r a t e s  a n  a d d i t i o n a l  d e v e lo p m e n ta l  p a t t e r n ,  
d i v e r g e n t  from  o t h e r  h y p o t r i c h s .
I n  m ost h y p o t r i c h s  d e v e lo p m e n t  p r o c e e d s  i n  2 l a t i t u d i n a l  d e v e l o p ­
m e n ta l  z o n e s :  a n  a n t e r i o r  z o n e  o f  t h e  f u t u r e  p r o t e r ,  an d  a  p o s t e r i o r  
zone o f  t h e  f u t u r e  o p i s t h e ,  a l t h o u g h  a n  e x c e p t i o n  a p p e a r s  i n  t h e  
s p o r a d o t r i c h i n e  Tachysom a (CULBERSON, 1 9 7 9 ) .  Most e u p l o t i n e  h y p o t r i c h s  
e x h i b i t  o n ly  1 l a t i t u d i n a l  p r o l i f e r a t i v e  z o n e  t h a t  l a t e r  s p l i t s  i n t o  
p r o t e r  and o p i s t h e  d e v e l o p m e n t a l  f i e l d s .  I n  E u p l o t e s  f r o n t a l  c i l i a t u r e  
d e v e lo p s  a s  a  d o u b le  s e t  ( a p p a r e n t l y  de. n o v o ) , w h i l e  d o r s a l  b r i s t l e s  
deve lop  a s  a  s i n g l e  s e t .  I  c o n s i d e r  d e v e lo p m e n t  i n  E u p l o t e s  a s  o c c u r r ­
ing  i n  1 d e t e r m i n a t i v e  r e g i o n ,  and  h e n c e ,  a  m o d i f i e d  s i n g l e  zo n e  
ty p e .  C e l l  d i v i s i o n  m o rp h o g e n e s i s  i n  D i s c o c e p h a lu s  a l s o  o c c u r s  i n  
a s i n g l e  p r o l i f e r a t i v e  z o n e .
The new b u c c a l  a p p a r a t u s  i n  e u p l o t i n e s  a r i s e s  w i t h i n  a  s u b c o r t i c a l  
pouch; i n  D i s c o c e p h a l u s , a s  i n  m o s t  o t h e r  h y p o t r i c h s ,  t h e  new b u c c a l  
a p p a r a tu s  d e v e l o p s  f ro m  a n  o r a l  p r im o rd iu m  a t  t h e  c e l l  s u r f a c e .
E u p l o t i n e s  h a v e  s e p a r a t e  b u c c a l  an d  f r o n t a l  p r i m o d i a ;  t h e  f r o n t a l  
s t r e a k s  i n  D i s c o c e p h a lu s  d e v e lo p  a s  a  l a c e - l i k e  n e tw o r k  c o n t ig u o u s  
w i th  t h e  o r a l  p r im o rd iu m .  T h e s e  f r o n t a l  a n l a g e n  l a t e r  fo rm  a  s e r i e s  
of up t o  10 o b l i q u e  s t r e a k s  s i m i l a r  t o  t h e  m i d f r o n t a l  s t r e a k s  o f  
u r o s t y l i n e s .  E a c h  f r o n t a l  s t r e a k  i n  d i s c o c e p h a l i d s  d i f f e r e n t i a t e s  
in to  a  s e r i e s  o f  p r o c i r r i  a r r a n g e d  i n  4 r a n k s  i n  a  s i m i l a r  way a s  
o cc u rs  i n  u r o s t y l i n e s  s u c h  a s  K e r o n o p s i s  (WICKLOW, 1 9 8 1 a ) . The f i r s t
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( p o s t e r i o r m o s t )  r a n k  fo rm s  t h e  t r a n s v e r s e  c i r r i ;  t h e  se c o n d  r a n k  
form s t h e  a c c e s s o r y  t r a n s v e r s e  c i r r i  i n  b o t h  d i s c o c e p h a l i d s  and  i n  
th e  p o s t e r i o r  f r o n t a l  f i e l d  o f  K e r o n o p s i s ; t h e  t h i r d  and  f o u r t h  r a n k  
in  K e ro n o p s i s  fo rm  t h e  d o u b le  s e r i e s  o f  m i d v e n t r a l  c i r r i  c h a r a c t e r i s t i c  
o f  t h e  U r o s t y l i n a ,  w h e r e a s ,  i n  d i s c o c e p h a l i d s  a  s i n g l e  m e d ia n  s e r i e s  
of m i d f r o n t a l  c i r r i  i s  fo rm ed  f ro m  t h e  t h i r d  p r o c ' i r r a l  r a n k  w h i l e  
t h e  f o u r t h  p r o c i r r a l  r a n k  c o n t r i b u t e s  t h e  r i g h t  f r o n t a l  c i r r i .  A l th o u g h  
th e  r i g h t  f r o n t a l  c i r r i  a r e  r e d u c e d  t o  a  s h o r t  s e r i e s ,  a p p e a r in g  
d i v e r g e n t  i n  f u n c t i o n  an d  p o s i t i o n  f ro m  t h e  r i g h t  m i d v e n t r a l  row  
in  u r o s t y l i n e s ,  I  b e l i e v e  t h e  r i g h t  f r o n t a l  row  and  t h e  m i d f r o n t a l  
row i n  d i s c e c e p h a l i d s  t o  b e  hom ologous t o  t h e  m i d v e n t r a l  c i l i a t u r e  
of u r o s t y l i n e s .  I n  a d d i t i o n ,  t h e  r i g h t  a n t e r o l a t e r a l  -  m i g r a t o r y  -  
c i r r u s  o f  d i s c o c e p h a l i d s  i s  so  s i m i l a r  i n  o r i g i n  and  l a t e r  p o s i t i o n i n g  
to  t h e  m i g r a t o r y  c i r r i  o f  u r o s t y l i n e s  (WICKLOW, 1981a) a s  t o  a l s o  
be  hom ologous .
The m i d f r o n t a l  c i l i a t u r e  com posing  t h e  m e d ia n  row  i n  d i s c o c e p h a l i d s  
i s ,  h o w ev er ,  n o n -h o m o lo g o u s  t o  t h e  m e d ia n  row  o f  o t h e r  h y p o t r i c h s  
(BORROR and  WICKLOW, 1981)  . An ex am p le  o f  t h i s  non -hom ology  i s  t h e  
m edian row  i n  A m p h i s i e l l a  m a r i o n i : e a c h  c i r r u s  w i t h i n  t h e  row  o r i g i n a t e s  
w i th i n  t h e  same f r o n t a l  s t r e a k ,  w h e re a s  e a c h  m e d ia n  row  c i r r u s  i n  
d i s c o c e p h a l i d s  o r i g i n a t e s  f ro m  d i f f e r e n t  f r o n t a l  s t r e a k s .  The m o rp h o g en e ­
t i c  p a t t e r n  o f  A. m a r i o n i  i s  hom ologuous  t o  t h a t  o f  G a s t r o s t y l a  i n d i c a t ­
ing a  c l o s e  p h y l o g e n e t i c  r e l a t i o n s h i p  w i t h  s p o r a d o t r i c h i n e  h y p o t r i c h s  
(WICKLOW, 1 9 8 1 b ) .
The m o r p h o g e n e t ic  p a t t e r n  o f  P sam m ocephalus  f a u r e i  n .c o m b .  ( f o r m e r l y  
p la c e d  i n  t h e  g e n u s  A m p h i s i e l l a )  c o n t r a s t s  t h e  p a t t e r n  o f  A. m a r i o n i  
and i s  hom ologous t o  t h e  D i s c o c e p h a lu s  p a t t e r n .  H ence t h e  c l a s s i f i c a -
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t i o n  o f  P^ . f a u r e i  i n  t h e  g e n u s  A m p h i s i e l l a  i s  a r t i f i c i a l ;  b o t h  m orpho­
l o g i c a l  and  m o r p h o g e n e t i c  d a t a  d e m o n s t r a t e  _P. f a u r e i  t o  b e  i n  t h e  
d i s c o c e p h a l i d  l i n e a g e .
D eve lopm en t o f  s o m a t i c  c i l i a t u r e  i n  d i s c o c e p h a l i d s  -  m a r g i n a l  
c i r r i ,  c a u d a l  c i r r i ,  a n d  d o r s a l  b r i s t l e s  -  b e a r  s i m i l a r i t i e s  w i t h  
e u p l o t i n e  h y p o t r i c h s .  D o r s a l  b r i s t l e  p r i m o r d i a  s p l i t  f ro m  1 t o  2 
f i e l d s  i n  b o t h  g r o u p s ;  c a u d a l  c i r r i  t h e n  d e v e lo p  f ro m  t h e  r i g h t m o s t  
d o r s a l  k i n e t i e s .  R i g h t  m a r g i n a l  c i r r i  a r e  p r e s e n t  i n  many d i s c o c e p h a l i d s  
h u t  a r e  a b s e n t  i n  I), e h r e n b e r g i  a n d  t h e  e u p l o t i n e s .  L e f t  m a r g i n a l  
c i r r i  a r i s e  f ro m  a  s i n g l e  w i t h i n - r o w  p r i m o r d i a  i n  J3. e h r e n b e r g i ,  
th e n  fo rm  a n  a n t e r i o r  m a r g i n a l  s e t  i n  a  s i m i l a r  way a s  i n  C e r t e s i a .
The d i f f e r e n t i a t i o n  o f  a  s e p a r a t e  g ro u p  o f  p o s t e r o l a t e r a l  m a r g i n a l  
c i r r i  i n  d i s c o c e p h a l i d s ,  h o w e v e r ,  i s  u n i q u e  w i t h  no  h o m o lo g u e  i n  
o t h e r  h y p o t r i c h s  s t u d i e d  C a  p o s s i b l e  e x c e p t i o n  i s  E r i o n e l l a  d i s c u s s e d  
below) .
A l th o u g h  h o m o lo g ie s  may e x i s t ,  c o r t i c a l  m o r p h o g e n e s i s  i n  D i s c o ­
c e p h a lu s  r e p r e s e n t s  a  d i v e r g e n t  d e v e l o p m e n t a l  p a t t e r n  t h a t  u n i t e s  
a s p e c i e s  g ro u p  r a n g i n g  f ro m  m em bers  w i t h  e l o n g a t e  c e l l  s h a p e s  and  
long  row s o f  m i d f r o n t a l  c i r r i ,  t o  t h o s e  w i t h  o v a l  c e l l  s h a p e s  a n d  
red u ced  m i d f r o n t a l  r o w s .  T h i s  p a t t e r n ,  a lo n g  w i t h  o t h e r  f e a t u r e s  
d i s c u s s e d  a b o v e ,  i s  s u f f i c i e n t l y  d i v e r g e n t  t o  w a r r a n t  s e p a r a t i o n  
of D i s c o c e p h a l u s - l i k e  h y p o t r i c h s  i n t o  t h e i r  own s u b o r d e r :  t h e  D is c o c e p h a
l i n a .
A d a p tiv e  R a d i a t i o n
D i s c o c e p h a l i n e  a d a p t i v e  r a d i a t i o n  i s  r e f l e c t e d  i n  c e l l  s h a p e ,  
number and  s i z e  o f  c i r r i  a n d  c i r r a l  r o w s ,  and  t h e  d e g r e e  o f  c e p h a l i z a t i o n  
and c y t o s k e l e t o n  c o m p l e x i t y .  D iv e r g e n c e  w i t h i n  t h i s  g e n e o l c g y  i s
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presum ed t o  b e  r e l a t e d  t o  t h e  h e t e r o g e n e i t y  o f  m a r i n e  s a n d s .  T h i s  
i n c l u d e s  d i f f e r e n c e s  i n  h o r i z o n t a l  and  v e r t i c a l  p a r a m e t e r s  s u c h  a s  
g r a i n  s i z e  and m i c r o p o r a l  w a t e r  c o n t e n t  a s  w e l l  a s  a d a p t a t i o n  to  
d i f f e r e n t  m i c r o f l o r a l  fo o d  s o u r c e s .
The a d a p t i v e  s i g n i f i c a n c e  o f  c e p h a l i z a t i o n  a p p e a r s  t o  b e  r e l a t e d  
to  f e e d i n g  s t r a t e g i e s :  a  c e p h a l i z e d ,  a n t e r i o r  f e e d i n g  a p p a r a t u s
a l lo w s  u t i l i z a t i o n  o f  a  w id e r  r a n g e  o f  f e e d i n g  s u r f a c e s ;  t h e  a b i l i t y  
to  f l e x  t h i s  c e p h a l i z e d  r e g i o n  (an d  t h e r e b y  c o n fo rm in g  to  t h e  f e e d i n g  
s u r f a c e )  f u r t h e r  e n h a n c e s  f e e d i n g  e f f i c i e n c y .
A n o th e r  s t r i k i n g  f e a t u r e  o f  D i s c o c e p h a lu s  i s  t h e  e x t e n s i v e  m i c r o t u ­
b u la r  c y t o s k e l e t o n .  M i c r o t u b u l a r  s y s te m s  a r e  fo u n d  i n  a l l  e u k a r y o t i c  
c e l l s .  G e n e ra l  f u n c t i o n  o f  t h e s e  s y s te m s  i n c l u d e  chrom osom al movement 
d u r in g  m i t o s i s ,  i n t r a c e l l u l a r  movement an d  c o m m u n ic a t io n ,  m a in te n a n c e  
of c e l l  fo rm  and  i n t e g r i t y ,  an d  c i l i a r y  m o t io n .  M i c r o t u b u l a r  s y s te m s  
a r e  c o n s id e r e d  t o  h a v e  r e a c h e d  t h e i r  m o s t  com plex  s t a t e  i n  c i l i a t e s  
(LYNN, 1 9 8 1 ) ;  t h i s  c o m p l e x i t y  h a s  c u l m in a t e d  i n  t h e  m i c r o t u b u l a r  
sy stem  o f  D i s c o c e p h a l u s .
The m i c r o t u b u l a r  c y t o s k e l e t o n  o f  D i s c o c e p h a lu s  e h r e n b e r g i  i s  
in  two p a r t s  -  a n  a n t e r i o r  s y s te m  w i t h i n  t h e  c e p h a l i z e d  r e g i o n  and  
a p o s t e r i o r  s y s t e m .  T h i s  d i s c o n t i n u i t y  a l l o w s  a r t i c u l a t i o n  o f  t h e  
c e p h a l i z e d  r e g i o n  o f  t h e  c e l l .  S e v e r a l  a d d i t i o n a l  f u n c t i o n s  may 
be a t t r i b u t e d  t o  t h e  m i c r o t u b u l a r  s y s te m  i n  D i s c o c e p h a l u s : c i r r a l
a n c h o ra g e ,  m a in te n a n c e  o f  c e l l  fo rm  a n d  i n t e g r i t y ,  an d  i n  t h e  fo rm  
of t h e  d o r s a l  a n t l e r  and  c o r t i c a l  s p i n e s  a s  p o s s i b l e  p r o t e c t i v e  o r  
s e n s o ry  m e c h a n is m s .
The e x t e n s i v e  c y t o s k e l e t o n  i n  D i s c o c e p h a lu s  i s  a n  a d a p t i v e  
s p e c i a l i z a t i o n  t o  i n t e r s t i t i a l  l i f e  on  e x p o s e d  b e a c h e s .  M i c r o t u b u l e s
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f u r n i s h ,  bo th , e n d o s k e l e t a l  a s  w e l l  a s  s u b c o r t i c a l  co m p o n en ts  a s  a 
means t o  i n s u r e  m a in te n a n c e  o f  s t r u c t u r a l  i n t e g r i t y  and  c e l l  fo rm  
o f  n o n - c o n t r a c t i l e  c i l i a t e s  i n  a  t u r b u l e n t  e n v i r o n m e n t .  S u p p le m e n ta l  
m e thods o f  s t r u c t u r a l  m a in t e n a n c e  h a v e  b e e n  o b s e r v e d  i n  p s a m m o p h il ic  
c i l i a t e s  w ith , l e s s  d e v e lo p e d  m i c r o t u b u l a r  c y t o s k e l e t a l s . F o r  e x a m p le ,  
D i s c o t r i c h a  p a p i l l i f e r a  h a s  an  e p i p l a s m a - l i k e  l a y e r  b e lo w  i t s  p la sm a  
membrane (WICKLOW and  BORROR, 1 9 7 7 ) .  E u p l o t e s  v a n n u s  p o s s e s s e s  p r o t e i n -  
a c i o u s ,  a l v e o l a r  p l a t e s  w h ic h  may c o n t r i b u t e  t o  c e l l  r i g i d i t y  (HAUSMANN 
and KAISER, 19 7 9 ; BOHM and  HAUSMANN, 1 9 8 1 ) .  C e r t e s i a  q u a d r i n u c l e a t a  
a l s o  p o s s e s s e s  a l v e o l a r  p l a t e s  i n  a d d i t i o n  t o  c o r t i c a l  m i c r o t u b u l e s .
D_. e h r e n b e r g i  l a c k s  b o t h  a n  e p ip la s m a  l a y e r  an d  a l v e o l a r  p l a t e s  -  c e l l  
form i s  a p p a r e n t l y  m a i n t a i n e d  by m i c r o t u b u l e s  a l o n e .
E n to d in io m o rp h s  s u c h  a s  O p h ry o s c o le x  an d  t h e  t r i c h o s t o m e  I s o t r i c h a  
have  c y t o s k e l e t a l  f e a t u r e s  t h a t  p a r a l l e l  D i s c o c e p h a l u s . O r p h y r o s c o le x  
c a n d a tu s  p o s s e s s e s  a n  e x t e n s i v e  f i b r i l l a r  e n d o s k e l e t o n ;  I s o t r i c h a  
p ro s to m a  a l s o  h a s  a  f i b r i l l a r  n e t w o r k  t h a t  s u p p o r t s  b o t h  i t s  c y to s to m e  
and n u c l e i .  B o th  t h e s e  c i l i a t e s  a r e  e n d o s y m b io n ts  w i t h i n  t h e  rum en 
of  h e r b i v o r e s  -  p e r h a p s  r e p r e s e n t i n g  a  k i n d  o f  i n t e r s t i t i a l  h a b i t a t .
M i c r o t u b u l a r  s y s te m s  p r o v i d e  D is c o c e p h a lu s  a  s t r u c t u r a l  a d a p t i v e  
s t r a t e g y  f o r  i n t e r s t i t i a l  l i f e .  The v a l u e  o f  m i c r o t u b u l e s  i n  t h i s  
s t r a t e g y  l i e s  i n  t h e i r  h i g h  d e g r e e  o f  f u n c t i o n a l  v e r s a t i l i t y ,  c a p a b i l i t y  
of b e in g  r a p i d l y  d i s m a n t l e d  o r  r e s o r b e d  an d  t h e i r  p o t e n t i a l  f o r  r a p i d  
a ssem b ly  d u r in g  m o r p h o g e n e s i s ;  t h e y  a r e  n o n - r e s t r i c t i v e  t o  c e l l  g ro w th  
and p r o v i d e  s t r u c t u r a l  i n t e g r i t y  w i t h o u t  s e v e r e  e n c u m b ra n c e .
Phy logeny
S om atic  c i l i a t u r e  ( i . e .  c i l i a t u r e  d e v e l o p in g  by  w i t h i n  row 
k in e to so m e  p r o l i f e r a t i o n )  i s  p r e s e n t  i n  t h e  fo rm  o f  k i n e t i e s  c o m p r i s in g
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k in e to s o m a l  p a i r s  i n  m o s t  h e t e r o t r i c h s  s u c h  a s  C o n d y lo s to m a  an d  C l im a c o -  
stomum o r  i n  m e r i d i o n a l  row s o f  c i r r i  ( m o d i f i e d  k i n e t i e s )  i n  some 
h y p o t r i c h s  and  a d v a n c e d  h e t e r o t r i c h s  s u c h  a s  P la g io to m a  a n d  T r a n s i t e l l a . 
H y p o t r i c h  s o m a t ic  m e r i d i o n a l  row s may b e  d i s t r i b u t e d  d o r s a l l y  and  
v e n t r a l l y ,  a s  i n  K a h l i e l l a , o r  l i m i t e d ,  a s  v a r y i n g  n u m b ers  o f  m a r g i n a l  
c i r r a l  ro w s ,  t o  t h e  v e n t r a l  s u r f a c e  a s  i n  m o s t  o t h e r  h y p o t r i c h s .
Som atic  c i l i a t u r e  i s  a  g e n e r a l l y  s h a r e d  t r a i t  i n  h y p o t r i c h s ;  h e n c e ,  
i t  i s  e v o l u t i o n a r i l y  c o n s e r v a t i v e  an d  c o n s i d e r e d  a n  a n c e s t r a l  t r a i t  
o r  p l e s i o s e m e .  F r o n t a l  c i l i a t u r e ,  a  n ew ly  e v o lv e d  t r a i t  p a r t i c u l a r  
to  h y p o t r i c h s ,  i s  c o n s i d e r e d  a n  aposom e.
DOGIEL (1929) and  l a t e r  POLJANSKI an d  RAIKOV ( 1 9 7 6 ) ,  p ro p o s e d  
th e  h y p o t h e s i s  t h a t  t h e  p r o c e s s  o f  p o l y m e r i z a t i o n  and  o l i g o m e r i z a t i o n  
accom panied  c i l i a t e  e v o l u t i o n :  an  i n c r e a s e  o f  c i l i a r y  o r g a n e l l e s ,  
p o l y m e r i z a t i o n ,  i s  a s s o c i a t e d  w i t h  e a r l y  c i l i a t e  e v o l u t i o n ;  a  d e c r e a s e  
in  c i l i a r y  o r g a n e l l e s ,  o l i g o m e r i z a t i o n  (b y  r e d u c t i o n ,  f u s i o n ,  o r  
change  i n  f u n c t i o n )  i s  a s s o c i a t e d  w i t h  m o re  r e c e n t  c i l i a t e  e v o l u t i o n .  
K a h l i e l l a , w i t h  many s o m a t ic  m e r i d i o n a l  row s a n d  l i m i t e d  f r o n t a l  
c i l i a t u r e ,  i s  g e n e r a l l y  c o n s i d e r e d  a s  among t h e  m o s t  " p r i m i t i v e "  
of h y p o t r i c h s  (BORROR, 1 9 7 9 a ,  CORLISS, 1 9 7 9 a ,  TUFFRAU, 1 9 7 9 ) .  Once 
th e  h y p o t r i c h  g r a d e  was r e a c h e d ,  f u r t h e r  e v o l u t i o n  i s  p resu m ed  to  
p ro cee d  by o l i g o m e r i z a t i o n  o f  b o t h  c i r r a l  row s and  c i r r a l  n u m b e r,  
and by d e c r e a s e d  e m p h a s i s  on  s o m a t i c  c i l i a t u r e  w i t h  i n c r e a s e d  e x p l o i t a ­
t i o n  o f  f r o n t a l  c i l i a t u r e .
Marked d i f f e r e n c e s  i n  num ber an d  d e g r e e  o f  h y p e r t r o p h y  i n  b o th  
som atic  and  f r o n t a l  c i r r i  o c c u r  b e tw e e n  members o f  t h e  D i s c o c e p h a l i n a . 
These d i f f e r e n c e s  i n  c i l i a t u r e  a r e  a s s o c i a t e d  w i t h  d i f f e r e n c e s  i n  
c e l l  s h a p e  and  d e g r e e  o f  c y t o s k e l e t a l  c o m p l e x i t y .  F o r  e x a m p le ,  P_. f a u r e i
h as  c o m p le te  row s o f  r i g h t  an d  l e f t  m a r g i n a l  c i r r i  a s  w e l l  a s  a  c o m p le te  
m i d f r o n t a l  s e r i e s ;  i t  i s  e x t r e m e l y  e l o n g a t e  w i t h  a  low  d e g r e e  o f  
c y t o s k e l e t a l  c o m p l e x i t y .  P^ . b o r r o r i  h a s  c o m p le te  l e f t  and  r i g h t  
m a rg in a l  c i r r a l  row s b u t  a  r e d u c e d  m i d f r o n t a l  s e r i e s ;  i t  i s  l e s s  
e l o n g a t e  w i t h  a  m o d e r a te  d e g r e e  o f  c y t o s k e l e t a l  c o m p l e x i t y .  D_. e h r e n ­
b e r g i  h a s  an  e x t r e m e l y  r e d u c e d  b u t  h y p e r t r o p i e d  l e f t  m a r g i n a l  row 
and m i d f r o n t a l  s e r i e s ,  w h i l e  r i g h t  m a r g i n a l  c i r r i  a r e  c o m p le t e ly  
a b s e n t ;  i t  i s  o v a l  w i t h  a  h i g h  d e g r e e  o f  c y t o s k e l e t a l  c o m p le x i t y .
T h i s  s e r i e s  o f  c h a n g e s  d e m o n s t r a t e s  a n  e v o l u t i o n a r y  t r e n d  i n  
d i s c o c e p h a l i n e s  to w a rd  i n c r e a s e d  c y t o s k e l e t a l  c o m p l e x i t y ,  c i r r a l  
r e d u c t i o n  and  h y p e r t r o p h y ,  an d  o v o id  c e l l  s h a p e .  I n  t h i s  e v o l u t i o n a r y  
s e r i e s ,  P_. b o r r o r i  and  _P. d r a g e s c o i  s e r v e  a s  i n t e r m e d i a t e  fo rm s  l i n k i n g  
advanced  s p e c i e s  s u c h  a s  JD. e h r e n b e r g i  w i t h  m o re  " p r i m i t i v e "  s p e c i e s  
such  a s  P_. l i t h o p h o r a  C f ig .  4 6 ) .
Up t o  t h i s  p o i n t  I  h a v e  b e e n  c o n c e r n e d  m a in ly  w i t h  w h a t  m akes
up a  d i s c o c e p h a l i n e  -  t h o s e  c h a r a c t e r s  t h a t  u n i f y  t h e  g ro u p  a s  a
d i s t i n c t  e v o l u t i o n a r y  a s s e m b la g e  -  and  how e v o l u t i o n  w i t h i n  t h e  g ro u p
may h av e  p r o c e e d e d .  The q u e s t i o n s  o f  from  w h a t  g ro u p  t h e  d i s c o c e p h a l i n e s  
may h a v e  stemmed and  w h a t  g r o u p C s ) ,  i f  a n y ,  d i v e r g e d  f ro m  t h e  d i s c o c e p h a ­
l i n e  l i n e a g e  r e m a in  t o  b e  d i s c u s s e d .
The " p r i m i t i v e "  d i s c o c e p h a l i n e s ,  s u c h  a s  P_. f a u r e i  a n d  P_. l i t h o ­
p h o r a , b e a r  no r e s e m b l a n c e  t o  members o f  t h e  g e n u s  A m p h i s i e l l a .
For ex am p le ,  t h e  m e d ia n  row s o f  t h e  2 g r o u p s  a r e  n o n -h o m o lo g o u s .
F r o n t a l  c i l i a t u r e  o f  d i s c o c e p h a l i n e s ,  h o w e v e r ,  a p p e a r s  hom ologous 
( a l t h o u g h  m o d i f i e d )  t o  t h e  f r o n t a l  c i l i a t u r e  o f  u r o s t y l i n e s .  F u r t h e r ­
more, s i n c e  a l l  d i s c o c e p h a l i n e s  a r e  m u l t i m a c r o n u c l e a t e ,  t h e i r  d i v e r g e n c e  
from a  m u l t i m a c r o n u c l e a t e  a n c e s t o r  i s  l i k e l y .  The m u l t i m a c r o n u c l e a r i t y
F ig .  46 
a .  
e.
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. A p ro p o s e d  e v o l u t i o n a r y  s e r i e s  o f  d i s c o c e p h a l i n e  h y p o t r i c h s .
- *  l i t ^ o p ^ o r a ;  b .  £ .  d r a g e s c o i ;  c .  P_. f a u r e i ; d .  P .  b o r r o r i ;  
jD. e h r e n b e r g i . ------------- -
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of many m a r in e  u r o s t y l i n e s  s a t i s f i e s  t h i s  c o n d i t i o n .
C e p h a l i z a t i o n  i s  p r o m in e n t  i n  t h e  u r o s t y l i n e s  H o l o s t i c h a  l a c a z e i  
and H o l o s t i c h a  a l v e o l a t a , b u t  i s  m o s t  s t r i k i n g  i n  t h e  m u l t im a c r o ­
n u c l e a t e ,  m a r in e  i n t e r s t i t i a l ,  H o l o s t i c h a  d i s c o c e p h a l u s . BORROR, 
in  h i s  u n p u b l i s h e d  o b s e r v a t i o n s  o f  H. d i s c o c e p h a l u s  f ro m  s a n d s  o f  
A l l i g a t o r  H a rb o r ,  F l o r i d a ,  d e s c r i b e s  t h e  s p e c i e s  a s  h a v in g  12 p a i r s  
of m i d v e n t r a l  c i r r i  s u b te n d e d  by a  U -sh a p e d  g ro u p  o f  1 1 -1 2  t r a n s v e r s e  
c i r r i ,  2 l a r g e  f r o n t a l  c i r r i  t h a t  e x t e n d  from  a  t r a n s p a r e n t  c e p h a l i z e d  
r e g i o n ,  and  t h e  p a r o r a l  membrane i s  s m a l l ,  p a r t l y  c o v e r e d  by a  r i g h t  
b u c c a l  l i p .  T h i s  s m a l l  p a r o r a l  membrane a s s o c i a t e d  w i t h  a  b u c c a l  
l i p  may b e  a  p e r i s t o m i a l  c i r r u s / b u c c a l  c l e f t  ho m o lo g u e .  The p o s i t i o n  
of f r o n t a l  c i r r i ,  c e l l  s h a p e ,  and  b e h a v i o r  f u r t h e r  i n d i c a t e  p o s s i b l e  
hom ology. A l th o u g h  t h e s e  i n t r i g u i n g  s i m i l a r i t i e s  i n  H. d i s c o c e p h a l u s  
need  f u r t h e r  s t u d y ,  t h e  a b o v e  i n f o r m a t i o n  s u g g e s t s  t h e  d i s c o c e p h a l i n e s  
may h av e  s h a r e d  c l o s e  common a n c e s t r y  w i t h  t h e  u r o s t y l i n e s .
I n  t h e  s e a r c h  f o r  w h a t c i l i a t e  g ro u p  may h a v e  d i v e r g e d  from  
a d i s c o c e p h a l i n e  l i n e a g e ,  t h e  E u p l o t i n a  a p p e a r  a s  b e i n g  t h e  m o s t  
p l a u s i b l e .  L ik e  t h e  a d v a n c e d  d i s c o c e p h a l i n e s ,  m o s t  e u p l o t i n e s  p o s s e s s  
a  r i g i d  c o r t e x ,  a n  o v o id  c e l l  s h a p e ,  h y p e r t r o p h i e d  f r o n t a l  c i r r i ,  
c a u d a l  c i r r i  t h a t  d e v e lo p  from  r i g h t m o s t  d o r s a l  k i n e t i e s ,  a  r e d u c e d  
l e f t  m a r g i n a l  c i r r a l  row  w i t h  r i g h t  m a rg in  c i r r i  a b s e n t .  Some s p e c i e s  
of e u p l o t i n e s  a r e  o b l i g a t e  p s a m m o l i t t o r a l  f o rm s ;  a l t h o u g h  m o s t  s p e c i e s  
have 1 o r  2 m a c r o n u c l e i ,  o n e  s p e c i e s  o f  m a r i n e  i n t e r s t i t i a l  D io p h ry s  
i s  m u l t i m a c r o n u c l e a t e :  ID. m u l t i m a c r o n u c l e a t u s .
E u p l o t i n e s  e x h i b i t  a  s e r i e s  o f  m o rp h o g e n e t ic  c h a r a c t e r s  ( s e e  
HILL, 1981) t h a t  a p p e a r  d i v e r g e n t  from  d i s c o c e p h a l i n e s .  B o th  g r o u p s ,  
how ever, b e g i n  m o rp h o g e n e s i s  i n  a  s i n g l e  d e v e lo p m e n ta l  z o n e .
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Such  s i m i l a r i t i e s  i n  m o rp h o lo g y  a n d  m o rp h o g e n e s i s  may b e  p r o d u c t s  
of p a r a l l e l  e v o l u t i o n  i n  2 u n r e l a t e d  c i l i a t e  g ro u p s  u n d e r  s i m i l a r  
s e l e c t i v e  p r e s s u r e s  ( i . e .  t h e  m a r i n e  i n t e r s t i t i a l )  w i t h  t h e  same 
g e o m e tr ic  c o n s t r a i n t s  o f  a  s h o r t e n e d ,  o v a l  c e l l  s h a p e .  A l t e r n a t i v e l y ,  
t h e s e  s h a r e d  c h a r a c t e r i s t i c s  may i n d i c a t e  a  c l o s e  p h y l o g e n e t i c  r e l a t i o n ­
s h ip  b e tw e e n  t h e  e u p l o t i n e s  an d  d i s c o c e p h a l i n e s ,  t h e r e b y  d e m o n s t r a t i n g  
a m o n o p h y le t i c  o r i g i n  o f  t h e  o t h e r w i s e  p h y l o g e n e t i c a l l y  e n i g m a t i c  
E u p l o t i n a .
N o n m en c la tu re  and  C l a s s i f i c a t i o n
I n  1979 JANKOWSKI p r o p o s e d  t h e  s u p e r f a m i l y  D i s c o c e p h a l o i d e a  
w i t h  2 f a m i l i e s ,  t h e  A m p h i s i e l l i d a e  and  t h e  D i s c o c e p h a l i d a e .  A c c o rd ­
ing  t o  JANKOWSKI, t h e  A m p h i s i e l l i d a e  i n c l u d e d  A^ . l i t h o p h o r a  FAURE- 
FREMIET, 1954 and A. f a u r e i  DRAGESCQ, 1 9 6 3 .  He d i v i d e d  t h e  D is c o c e p h a ­
l i d a e  i n t o  2 s u b f a m i l i e s :  t h e  D i s c o c e p h a l i n a e ,  i n c l u d i n g  _D. e h r e n b e r g l ,
JD. r o t a t o r i u s , E r i o n e l l a  m acro s to m a  ( s y n .  K e r o n o p s i s  m a c ro s to m a  DRAGESCO, 
1963) and S t e n o t r i c h a  a r e n i c o l u s  ( s y n .  S t r o n g y l i d i u m  a r e n i c o l u s  DRAGESCO, 
1 9 5 3 ) ,  and t h e  M a r g i n o t r i c h i n a e ,  i n c l u d i n g  M a r g i n o t r i c h a  g r a n d i s  
( sy n .  D is c o c e p h a lu s  g r a n d i s  DRAGESCO, 1954) an d  P r o d i s c o c e p h a l u s  
minimus ( s y n .  D i s c o c e p h a lu s  m in im us DRAGESCO, 1 9 6 8 ) .
B e c a u se  o f  s i g n i f i c a n t  m o r p h o l o g ic a l  a n d  m o r p h o g e n e t i c  d i f f e r e n c e s ,  
_P. f a u r e i  and  _P. l i t h o p h o r a  c l e a r l y  do n o t  b e lo n g  i n  t h e  same g e n u s  
a s  A. m a r i o n i . A. m a r i o n i  i s  t h e  t y p e  s p e c i e s  f o r  t h e  g en u s  A m p h i s i e l l a  
GOURRET and ROESER, 1 8 8 7 .  The nam es o f  f a m i l i e s  a r e  d e r i v e d  fro m  
t h e  s tem  o f  t h e i r  t y p e  g e n e r a ;  u n d e r  t h e  Law o f  P r i o r i t y ,  when a 
f a m i ly  i s  s p l i t ,  t h e  new s u b g ro u p s  a r e  t o  b e  a s s i g n e d  t h e  o l d e s t  
f a m i l i a l  name a v a i l a b l e ,  b u t  " t h e  f r a g m e n t  c o n t a i n i n g  t h e  t y p e  g e n u s  
of t h e  o r i g i n a l  s i n g l e  f a m i l y  m u s t  r e t a i n  t h e  o r i g i n a l  f a m i l i a l  name"
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(CORLISS, 1 9 6 2 ) .  T h e r e f o r e ,  t h e  A m p h i s i e l l i d a e ,  a s  p r o p o s e d  by JANKOW­
SKI, m u s t  b e  r e j e c t e d .  B e c a u se  o f  d e v e lo p m e n ta l  an d  m o r p h o l o g i c a l  
h o m o lo g ie s ,  I  c o n s i d e r  P^ . f a u r e i  an d  P_. l i t h o p h o r a  a s  members o f  
t h e  g e n u s  P sam m o c e p h a lu s .
S t e n o t r i c h a  ( s y n .  S t r o n g y l i d i u m  a r e n i c o l u s  DRAGESCO, 1 9 5 3 ) ,  
r e p r e s e n t e d  by a  s i n g l e  s p e c i e s  d e s c r i p t i o n ,  b e a r s  l i t t l e  s i m i l a r i t y  
w i th  D i s c o c e p h a l u s . U n t i l  new i n f o r m a t i o n  deems o t h e r w i s e ,  I  c o n s i d e r  
i t s  s y s t e m a t i c  p o s i t i o n  u n c e r t a i n  an d  i t s  p la c e m e n t  w i t h  D i s c o c e p h a l u s -  
l i k e  h y p o t r i c h s  u n j u s t i f i e d .
E r i o n e l l a  ( s y n .  K e r o n o p s i s  m a c ro s to m a  DRAGESCO, 1963) a p p e a r s  
to  hav e  s u c h  D i s c o c e p h a l u s - l i k e  c h a r a c t e r s  a s  2 d i f f e r e n t i a t e d  g ro u p s  
o f  l e f t  m a r g i n a l  c i r r i ,  l o n g  d o r s a l  b r i s t l e s ,  a  row  o f  m e d ia n  ( m i d f r o n t a l ? )  
c i r r i ,  and  m u l t i m a c r o n u c l e a r i t y ;  i t  l a c k s ,  h o w e v e r ,  a  m arked  c e p h a l i z a -  
t i o n  and h a s  a  d i f f e r e n t  a r r a n g e m e n t  o f  t r a n s v e r s e  c i r r i  and  a s s o c i a t e d  
c y t o s k e l e t a l  c o m p o n e n ts .  A l th o u g h  m o r p h o g e n e t ic  d a t a  i s  n e e d e d  to  
v e r i f y  a p p a r e n t  h o m o lo g ie s ,  I  p r o v i s i o n a l l y  i n c l u d e  E r i o n e l l a  i n  
t h e  D i s c o c e p h a l i n a ;  i t  i s  s u f f i c i e n t l y  d i v e r g e n t  f ro m  t h e  D i s c o c e p h a l i d s , 
how ever, t o  w a r r a n t  s e p a r a t i o n  a t  t h e  f a m i l i a l  l e v e l .
The s p e c i e s  com posing  t h e  g e n u s  P sam m ocephalus  fo rm  a  c o n t i n u o u s  
m o r p h o lo g ic a l  s e r i e s  ( p h e n o c l i n e )  t h a t  c u l m i n a t e s  i n  t h e  g e n u s  D i s c o -  . 
c e p h a l u s . I  c o n s i d e r  P sam m o c ep h a lu s , a lo n g  w i t h  t h e  m o re  d i v e r g e n t  
M a r g in o t r i c h a  and  P r o d i s c o c e p h a l u s , a s  b e l o n g i n g  t o  t h e  D i s c o c e p h a l i d a e .
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D ia g n o s i s  o f  t h e  D i s c o c e p h a l i n a ,  i t s  F a m i l i e s  and  G en e ra
O rd e r  HYPOTRICHIDA STEIN, 1859 
S u b o rd e r  D i s c o c e p h a l i n a  ( n .  s u b o r d . )
D i a g n o s i s . T h i g m o t a c t i c , m u l t i m a c r o n u c l e a t e ,  o b l i g a t o r y  psammo- 
l i t t o r a l  fo rm s  w i t h  m arked  c e p h a l i z a t i o n  C la c k in g  i n  E r i o n e l l a ) ; 
so m a t ic  c i l i a t u r e  i n c l u d e s  row s o f  lo n g  (7 ym) d o r s a l  b r i s t l e s  and  
l e f t  m a r g i n a l  c i r r i  d i v i d e d  i n t o  a n t e r i o r  an d  p o s t e r o l a t e r a l  g r o u p s ;  
r i g h t  m a r g i n a l  c i r r i  may b e  a b s e n t ;  a  m e d ia n  row  ( r e d u c e d  i n  some 
s p e c i e s )  o f  m i d f r o n t a l  c i r r i  d i f f e r e n t i a t e ,  d u r i n g  m o r p h o g e n e s i s ,  
from a  l o n g i t u d i n a l  s e r i e s  o f  o b l i q u e  s t r e a k s .
F a m ily  D i s c o c e p h a l i d a e  JANKOWSKI, 1979 
D i a g n o s i s . S t r o n g l y  c e p h a l i z e d  h y p o t r i c h s  r a n g i n g  f ro m  e l o n g a t e  
to  o v a l  i n  c e l l  s h a p e ;  i n  a d d i t i o n  t o  v a r y i n g  num bers  o f  m i d f r o n t a l  
c i r r i ,  7 o t h e r  f r o n t a l  d e r i v a t i v e s  may b e  p r e s e n t :  a  s h o r t  s e r i e s  
of r i g h t  f r o n t a l  c i r r i ,  a n t e r i o r ,  m a l a r ,  m i g r a t o r y  and  a c c e s s o r y  
t r a n s v e r s e  c i r r i  p l u s  t r a n s v e r s e  c i r r i  a r r a n g e d  i n  a  U -sh a p e d  g r o u p ;  
b o th  a  p a r o r a l  and  p e r i s t o m i a l  c i r r u s  d i f f e r e n t i a t e  f ro m  t h e  p a r o r a l  
s t r e a k ;  a n t e r i o r  t r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l a r  b u n d l e s  u n i t  t o  fo rm  p o s t e r i o r  
c y t o s k e l e t a l  t r u n k .
Four g e n e r a ;  Type--* D i s c o c e p h a l u s  HEMP RICH a n d  EHRENBERG, 1831
Genus D is c o c e p h a lu s  HEMPRICH and  EHRENBERG, 1831 
D i a g n o s i s . Ovoid  c e l l  s h a p e  an d  r i g i d  p e l l i c l e ;  m i d f r o n t a l  
c i r r i  and  a n t e r i o r  l e f t  m a r g i n a l  c i r r a l  row  r e d u c e d ;  r i g h t  m a r g i n a l  
c i r r i  a b s e n t ,  e x t e n s i v e  c i r r a l  h y p e r t r o p h y ;  h i g h l y  com plex  c y t o s k e l e t o n ;
m em brane-bound, m i c r o t u b u l a r  p r o t r u s i o n s  on c e p h a l i z e d  r e g i o n .  P e r i s t o -  
m ia l  l o b e  p r o m i n e n t .
Two s p e c i e s ;  Type -  JD. r o t a t o r i u s  HEMPRICH a n d  EHRENBERG, 1831
1 .  _D. r o t a t o r i u s  HEMPPvICR an d  EHRENBERG, 1831
2 .  JD. e h r e n b e r g i  DRAGESCO, 1960
Genus M a r g i n o t r i c h a  JANKOWSKI, 1978 
D i a g n o s i s . C o m p le te  r i g h t  and  l e f t  m a r g i n a l  c i r r a l  ro w s ;  m i d f r o n t a l  
s e r i e s  c o m p le te  b u t  s h i f t e d  t o  c e l l ' s  r i g h t ;  3 l a r g e r  f r o n t a l s  p l u s  
1 p a r o r a l  c i r r u s  e x t e n d  f ro m  t h e  c e p h a l i z e d  r e g i o n ;  AZM e x t e n d s  o n l y  
to  a n t e r i o r  o f  c e l l ;  r i g h t  f r o n t a l  s e r i e s  a b s e n t .
One s p e c i e s ;  Type -  M. g r a n d i s  (D R A G E S C O , 1954) JANKOWSKI, 1978
Genus P r o d i s c o c e p h a l u s  JANKOWSKI, 1979 
D i a g n o s i s . R educed  r i g h t  an d  l e f t  m a r g i n a l  c i r r a l  ro w s ;  6 f r o n t a l s ,  
1 p a r o r a l  c i r r u s  e x t e n d  f ro m  c e p h a l i z e d  r e g i o n ;  AZM e x t e n d s  o n l y  
to  a n t e r i o r  o f  c e l l ;  r i g h t  f r o n t a l  s e r i e s  a b s e n t ;  m i d f r o n t a l  s e r i e s  
r e d u c e d .
One s p e c i e s ;  Type -  jP. m in im us (DRAGESCO, 1968) JANKOWSKI, 1979
Genus P sam m ocephalus  n . g e n .
D i a g n o s i s . E l o n g a t e  c e l l  s h a p e ;  p e l l i c l e  e i t h e r  r i g i d  ( e . g .
P_. b o r r o r i )  o r  s u p p l e ( e . g .  P_. f a u r e i ) ; c o m p le t e  row s o f  m i d f r o n t a l  
and r i g h t  and  l e f t  m a r g i n a l  c i r r i ;  p e r i s t o m i a l  l o b e  w i t h  p e r i s t o m i a l .  
c i r r u s  p r o m in e n t ;  AZM e x t e n d s  p o s t e r i o r l y  a lo n g  r i g h t  l a t e r a l  b o r d e r  
of c e l l .
Four s p e c i e s ;  Type -  _P. b o r r o r i  n . s p .
1 . jP. b o r r o r i  ( n . s p . )
2 .  JP. d r a g e s c o i  ( n . s p . )
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3 .  J?. f a u r e i  (DRAGESCO, 1965) n .co m b .
4 .  P .  l i t h o p h o r a  (FAURE-FREKLET, 1954) n .c o m b .
F a m i ly  E r i o n e l l i d a e  ( n . f a m . )
D i a g n o s i s . C e p h a l i z a t i o n  s l i g h t ;  b u c c a l  c a v i t y  e x p a n s i v e ;  c o m p le te  
m i d f r o n t a l  s e r i e s  s u b te n d e d  by a  J - s h a p e d  g ro u p  o f  t r a n s v e r s e  c i r r i ;  
s e p a r a t e  a n t e r i o r  t r a n s v e r s e  c i r r a l  m i c r o t u b u l a r  b u n d l e s ;  2 r i g h t  
m a rg in a l  ro w s ,  1 l e f t  m a r g i n a l  ro w .
One g e n u s ;  Type -  E_. m acrostom um  (DRAGESCO, 1963) JANKOWSKI, 1978
G enus E r i o n e l l a  JANKOWSKI, 1978 
D i a g n o s i s . Same a s  a b o v e .
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CHAPTER I I I
ULTRASTRUCTURE AND CORTICAL MORPHOGENESIS IN THE EUPLOTINE HYPOTRICH 
CERTESIA QUADRINUCLEATA FABRE-DOMERGUE, 1885 (CILIOPHORA, PROTOZOA)
I n t r o d u c t i o n
The s u b o r d e r  E u p l o t i n a  JANKOWSKI r e p r e s e n t s  a  d i v e r s e  and  e v o l u -  
t i o n a r i l y  a d v a n c e d  a s s e m b la g e  t h a t ,  b a s e d  on p r e v i o u s  s t u d i e s  (HILL, 
1981; WICKLOW, 1 9 8 2 ) ,  I  b e l i e v e  c o m p r i s e s  t h e  f o l l o w i n g  g e n e r a :  
A s p i d i s c a , C e r t e s i a ,  C i r r o g a s t e r , C y t h a r o i d e s , D i o p h r y s , E u p l o t a s p i s , 
E u p l o t e s , E u p l o t i d i u m , G a s t r o c i r r u s , P a r a e u p l o t e s , and  U r o n y c h i a .
T h e i r  e v o l u t i o n  r e f l e c t s  r a d i a t i o n  i n t o  a  w id e  v a r i e t y  o f  m a r i n e ,  
f r e s h w a t e r ,  and  t e r r e s t r i a l  h a b i t a t s .  I n t e r s t i t i a l ,  b e n t h i c ,  and  
p l a n k t o n i c  s p e c i e s  may o c c u r  so m e t im e s  w i t h i n  a  s i n g l e  g e n u s  ( f o r  
exam ple: D io p h ry s  i r m g a r d , i n t e r s t i t i a l ;  D_. s c u tu m , e p i b e n t h i c ;
]}. h i s t r i x , p l a n k t o n i c .
S in c e  BORROR*s r e v i s i o n  o f  t h e  H y p o t r i c h i d a  i n  1972 (BORROR,
1972),  many i n v e s t i g a t i o n s ,  p a r t i c u l a r l y  m o r p h o g e n e t ic  an d  u l t r a s t r u c ­
t u r a l  s t u d i e s ,  h a v e  i n c r e a s e d  o u r  k n o w led g e  o f  h y p o t r i c h  e v o l u t i o n  
and p h y lo g e n y  (BORROR, 1979 ; BORROR and  EVANS, 1979 ; BORROR and  WICKLOW, 
1981; CULBERSON, 1981; HILL, 1981; WICKLOW, 1979 , 1 9 8 1 a ) .  W i th in  
th e  E u p l o t i n a ,  s t u d i e s  o f  c o r t i c a l  d e v e lo p m e n t  (HILL, 1981) and  u l f r a -  
s t r u c t u r e  o f  c y s t  f o r m a t i o n  (WALKER and  MAUGEL, 1980) i n  D io p h ry s  
as w e l l  a s  u l t r a s t r u c t u r a l  an d  c y t o c h e m i c a l  s t u d i e s  o f  E u p l o t e s  (BOHM 
and HAUSMANN, 1981 ; HAUSMANN an d  KAISER, 1979; RUFFOLO, 1976a) h a v e  
been v a l u a b l e  i n  t h e  d e t e r m i n a t i o n  o f  hom ologous  s t r u c t u r e s  an d  m orpho­
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g e n e t i c  p a t t e r n s .  D e v e lo p m e n ta l ,  s t r u c t u r a l ,  a n d  f u n c t i o n a l  s t u d i e s  
p r o v id e  a  b a s i s  f o r  a  g r e a t e r  u n d e r s t a n d i n g  o f  t h e  a d a p t i v e  s i g n i f i c a n c e  
and e v o l u t i o n  o f  fo rm .
The p r e s e n t  p a p e r  i s  a  s t u d y  o f  a  m a r i n e  i n t e r s t i t i a l  e u p l o t i n e :  
C e r t e s i a  q u a d r i n u c l e a t a  FABRE-DOMERQUE, 18 8 5 ; s i n c e  i t s  o r i g i n a l  
d e s c r i p t i o n  (FABRE-DOMERQUE, 1885) t h i s  g e n u s  h a s  b e e n  r e p o r t e d  o n ly  
r a r e l y  (SAUERBREY, 1 9 2 8 ;  VACELET, 1 9 6 0 ) .  I  d e s c r i b e  t h e  p a t t e r n  
of c o r t i c a l  d e v e lo p m e n t  d u r i n g  c e l l  d i v i s i o n  an d  i n t e r p h a s e  u l t r a ­
s t r u c t u r e  i n c l u d i n g  o r g a n i z a t i o n  o f  v a r i o u s  m i c r o t u b u l a r  s t r u c t u r e s ,  
t h e  c y to s to m e ,  m u c o c y s t - l i k e  i n c l u s i o n s ,  an d  a  b u lb o u s  o r g a n e l l e .
I  a l s o  d i s c u s s  t h e  p o s s i b l e  r o l e s  o f  m i c r o t u b u l e s  i n  m e d i a t i n g  p o s i t i o n ­
ing  o f  o r g a n e l l a r  c o m p le x e s  d u r i n g  m o r p h o g e n e s i s .  F i n a l l y ,  I  u s e  
th e  ab o v e  r e s u l t s  a s  a  m eans o f  p h y l o g e n e t i c  c o m p a r is o n  o f  C e r t e s i a  
w i th  o t h e r  h y p o t r i c h s .
M a t e r i a l s  an d  M ethods
I  i s o l a t e d  C e r t e s i a  q u a d r i n u c l e a t a  from  c o a r s e  san d  o f  b o t h  
N a n tu c k e t  I s l a n d ,  M a s s a c h u s e t t s  and  Sea  P o i n t  B e a c h ,  M a in e ,  U .S .A .
I  c u l t u r e d  p o p u l a t i o n s  on t h e  d ia to m  N a v ic u l a  p e l l i c u l o s a  i n  25% 
s e a w a te r  a t  16°C .
U sing  l i g h t  o p t i c a l  m i c r o s c o p y ,  I  o b s e r v e d  c e l l s  l i v e  a s  w e l l  
a s  s t a i n e d  u s i n g  a  m o d i f i e d  p r o t a r g o l  t e c h n i q u e  (WICKLOW, 1 9 8 1 a ) .
I  f i x e d  c e l l s  f o r  e l e c t r o n  m ic r o s c o p y  u s i n g  K a r n o w s k i 's  F i x a t i v e  
(KARNOWSKI, 1 9 6 5 ) ,  30 m i n . ,  f o l l o w e d  by p o s t f i x a t i o n  i n  2% OgO^ 
a d j u s t e d  t o  900 mOs w i t h  s u c r o s e ,  30 m in .  My p r o c e d u r e  f o r  p r o c e s s i n g  
c e l l s  f o r  S .E .M . and  T .E .M . a r e  d e s c r i b e d  e l s e w h e r e  (WICKLOW, 1 9 8 1 a ) .
I  v iew ed  c e l l s  u s i n g  a  JEOL 100s T .E .M . o r  a n  AMR 1000 S .E .M .;  I  
exam ined e l e m e n t a l  c o m p o s i t i o n  o f  c e l l  s t r u c t u r e s  u s i n g  e n e rg y  d i s ­
p e r s i v e  x - r a y  s p e c t r o s c o p y  o p e r a t e d  t h r o u g h  a n  AMR 1000 S .E .M .
A l l  r e f e r e n c e s  t o  t h e  c e l l  w i l l  b e  r e l a t i v e  t o  t h e  c e l l ' s  l e f t  
o r  r i g h t ;  i n  v e n t r a l  a s p e c t  t h e  c e l l ' s  l e f t  c o r r e s p o n d s  t o  t h e  r e a d e r ' s  
r i g h t .
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R e s u l t s
M orphology
The g e n e r a l  c o r t i c a l  ana tom y o f  C e r t e s i a  q u a d r i n u c l e a t a  i s  shown 
i n  f i g u r e s  1 - 3 .  C e r t e s i a  i s  a n  o v o id  c i l i a t e ,  5 4 -7 8  ym lo n g  (x = 6 7 , 
n = 5 0 ) , 3 4 -5 3  ym w id e  (x = 4 4 ,  n = 5 0 ) , w i t h  a  r i g i d  c o r t e x .  The v e n t r a l  
s u r f a c e  i s  f l a t t e n e d ;  t h e  d o r s a l  s u r f a c e  i s  c o n v e x .  W hereas  t h e  
p o s t e r i o r  end  o f  t h e  c e l l  i s  r o u n d e d ,  t h e  a n t e r i o r  en d  i s  o b l i q u e ,  
s l o p i n g  from  l e f t  t o  r i g h t  w i t h  t h e  a n t e r i o r m o s t  ( r i g h t )  p o r t i o n  
fo rm in g  a  c o r t i c a l  c l e f t .  A b u lb o u s  o r g a n e l l e ,  t h e  c o n d y l o p a l l i u m  
( d e s c r i b e d  b e lo w ) ,  p r o t r u d e s  fro m  t h e  c o r t i c a l  c l e f t .
F r o n t a l  c i l i a t u r e  c o m p r i s e s  a  l a t i t u d i n a l  s e r i e s  o f  5 t r a n s v e r s e  
c i r r i  and  2 o b l i q u e  r a n k s  o f  a n t e r i o r  f r o n t a l  c i r r i  an d  1 p a r o r a l  
c i r r u s . B u c c a l  c i l i a t u r e  i n c l u d e s  m e m b ra n e l le s  and  a  p a r o r a l  m em brane . 
S om atic  c i l i a t u r e  c o n s i s t s  o f  6 -7  l e f t  m a r g i n a l  c i r r i  and  5 d o r s a l  
k i n e t i e s .
Two l a r g e  m i c r o t u b u l a r  b u n d le s  e x t e n d  f ro m  t h e  2 r i g h t m o s t  t r a n s ­
v e r s e  c i r r i  t o  t h e  d i s t a l m o s t  c o l l a r  m e m b ra n e l le ;  s m a l l e r  m i c r o t u b u l a r  
b u n d le s  from  t h e  r e m a in in g  t r a n s v e r s e  c i r r i  c o u r s e  o b l i q u e l y  t o  u n i t e  
w i t h  t h e  l a r g e r  b u n d le s  ( f i g .  1 ) .  T he l e f t  w a l l  o f  t h e  b u c c a l  c a v a i t y  
i s  l i n e d  w i t h  m i c r o t u b u l e s  w h ic h  d e s c e n d  i n t o  t h e  b u c c a l  c a v i t y  from  
th e  m e m b ra n e l le s  t o  t h e  r i g h t  b u c c a l  w a l l  ( a s  o b s e r v e d  i n  p r o t a r g o l  
s t a i n e d  c e l l s ) .
F ou r  m a c r o n u c l e i  a r e  p r e s e n t :  two a l o n g  t h e  r i g h t  s i d e  and
two a lo n g  t h e  l e f t  s i d e  o f  t h e  c e l l .  A m ic r o n u c le u s  i s  a s s o c i a t e d  
w i th  t h e  a n t e r i o r ,  l e f t  m a c r o n u c le u s  ( f i g .  1 ) .
F ig .  1 .  I n k  d ra w in g  o f  C e r t e s i a  q u a d r i n u c l e a t a  b a s e d  on  a  p r o t a r g o l  
s t a i n e d  sp e c im e n  C v e n t r a l  a s p e c t ) . B la c k e n e d  a r e a s  r e p r e s e n t  
b a s e s  o f  c i l i a r y  s t r u c t u r e s ,  b l a c k  l i n e s  r e p r e s e n t  m i c r o t u b u l a r  
b u n d l e s ,  n u c l e a r  s t r u c t u r e s  a r e  s t i p p l e d .
F i g .  2 ,  3 .  S c an n in g  e l e c t r o n  m i c r o g r a p h s  o f  - n o n - d iv id in g  c e l l s .  2 .  Ven­
t r a l  a s p e c t :  Azin, a d o r a l  z o n e  o f  m e m b r a n e l le s ;  Co, c o n d y l o p a l l i u m ;  
Me, m a r g i n a l  c i r r i ;  T v , t r a n s v e r s e  c i r r i .  X 1600 . 3 .  D o r s a l
a s p e c t :  Db, d o r s a l  b r i s t l e s .  X 1700 .

148
U l t r a s t r u c t u r e
C o r te x  . The c o r t e x  o f  C e r t e s i a  i n c l u d e s  t h e  p la sm a  and  a l v e o l a r  
membranes s u b te n d e d  by l o n g i t u d i n a l  s e t s  o f  m i c r o t u b u l e s ;  e l e c t r o n  
d e n se  m a t e r i a l s  ( a l v e o l a r  p l a t e s )  a r e  fo u n d  w i t h i n  t h e  a l v e o l i .
A l v e o l a r  p l a t e s ,  40 pm t h i c k ,  a r e  com posed o f  l a y e r s  o f  v a r y i n g  
e l e c t r o n  d e n s i t i e s .  T h e se  p l a t e s  e n v e l o p e  t h e  w h o le  c e l l  e x c e p t  
i n  r e g i o n s  s u r r o u n d i n g  o r g a n e l l e s  o r  o r g a n e l l a r  c o m p lex es  t h a t  em erge 
from i n d e n t a t i o n s  o f  t h e  c o r t e x :  c i r r i ,  d o r s a l  b r i s t l e s ,  t h e  p a r o r a l
membrane and  m e m b r a n e l l e s , an d  t h e  c o n d y l o p a l l i u m .
B u c c a l  a p p a r a t u s . The 25 -2 7  f a l c i f o r m  m e m b ra n e l le s  i n  C e r t e s i a  
a r e  p a r a m e m b r a n e l l e s ; e a c h  c o m p r i s e s  f o u r  row s o f  k in e to s o m e s :  t h e
f i r s t  ( p o s t e r i o r m o s t )  and  s e c o n d  a r e  o f  e q u a l  l e n g t h  and  a r e  t h e  
l o n g e s t  row s ( a p p r o x i m a t e l y  35 k i n e t o s o m e s ) , t h e  t h i r d  row  i s  s h o r t e r  
(by two k i n e t o s o m e s ) , an d  t h e  f o u r t h  row i s  s h o r t e s t ,  c o n s i s t i n g  
of t h r e e  k i n e t o s o m e s .  K in e to s o m a l  row s a r e  l o n g e s t  i n  t h e  m i d - l a p e l  
r e g io n  o f  t h e  m e m b r a n e l la r  z o n e .  T r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l e s  a r e  a s s o c i a t e d  
w i th  t h e  k in e to s o m e s  o f  row s t h r e e  and  f o u r  ( f i g .  4 ) ,  w h i l e  p o s t c i l i a r y  
m i c r o t u b u l e s  a r e  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  f i r s t  k i n e t o s o m a l  row and  t h e  
r i g h t m o s t  k in e to s o m e s  o f  t h e  r e m a in in g  row s ( f i g s .  4 ,  5 ,  6 ) .  N em ato -  
desm al m i c r o t u b u l e s  d e s c e n d  i n t o  t h e  c y to p la s m  fro m  t h e  b a s e  o f  mem­
b r a n e l l a r  k in e to s o m e s  ( f i g .  5 ) .
Two i n t e r m e m b r a n e l l a r  r i d g e s  l i e  b e tw e e n  a d j a c e n t  m e m b r a n e l le s ;  
e a c h  m e m b ra n e l le  i s  b o r d e r e d  p r o x i m a l l y  by  a  s h o r t  ( 0 . 5  pm) r i d g e  
and d i s t a l l y  by  a  l o n g e r  ( 1 . 0  pm) r i d g e  ( f i g .  5 ) .  An a l v e o l a r  p l a t e  
i s  c o n t in u o u s  th r o u g h  b o t h  r i d g e s .  The a l v e o l a r  p l a t e  e n d s  a t  t h e  
top  o f  e a c h  r i d g e  w h i l e  t h e  a l v e o l a r  membranes c o n t i n u e  t o  d e s c e n d  
th e  m e m b ra n e l la r  f a c e  o f  t h e  r i d g e ,  t h e n  end  j u s t  b e f o r e  t h e  mem-
F i g .  4 - 6 .  O r g a n i z a t i o n  o f  t h e  m e m b r a n e l l e s .  4 .  T r a n s v e r s e  s e c t i o n  
th r o u g h  m e m b ra n e l le s  e a c h  w i t h  f o u r  (num bered  1 -4 )  k i n e to s o m a l  
row s and  s e p a r a t e d  by  i n t e r m e m b r a n e l l a r  r i d g e s  ( I m r ) ; p o s i t i o n s  o f  • 
t r a n s v e r s e  (T) and  p o s t c i l i a r y  (Pmt) m i c r o t u b u l e s  a s  w e l l  a s  d e n s e ,  
r o d - s h a p e d  v e s i c l e s  (V) a r e  e v i d e n t .  X 3 3 ,6 0 0 .  5 .  S a g i t t a l  s e c ­
t i o n  th r o u g h  m e m b ra n e l le s  show ing  p o s i t i o n s  o f  i n t e r m e m b r a n e l l a r  
r i d g e s  ( I m r ) ,  p o s t c i l i a r y  (Pmt) and  n em a to d esm a l (Ne) m i c r o t u b u l e s .  
R o d -sh ap ed  v e s i c l e s  (V) a t t a c h  d i r e c t l y  t o  . t h e  c e l l  m em brane.
X 2 6 ,3 6 0 .  6 .  S e c t i o n  t h r o u g h  p r o x im a l  m e m b ra n e l le s  show ing p o s t ­
c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  ( P m t ) , p h a r y n g e a l  d i s c s  ( P d ) , an d  v e s i c l e s  (V ) . 
X 1 9 ,2 6 0 .
150
F i g .  7 .  S e c t i o n  th r o u g h  t h e  c y t o s o t m e .  An o p e n in g  i n  t h e  sep tum  (S) 
l e a d s  t o  an  a t r i u m  (A-t) w i t h  l a m e l l a r  p r o j e c t i o n s  ( L ) ; t h e  a t r i u m  
l e a d s  t o  a  c o n s t r i c t i o n  b o r d e r e d  by  d e n s e  s t r i a t e d  m a t e r i a l .  The 
p la sm a  membrane b a l l o o n s  from  t h i s  a r e a  w h ich  i s  t h e  p resum ed  
s i t e  o f  fo o d  v a c u o l e  f o r m a t i o n  (V c ) . A s e r i e s  o f  p h a r y n g e a l  d i s c s  
(Pd) a s  w e l l  a s  fo o d  v a c u o l e s  CFv) a t  d i f f e r e n t  s t a g e s  o f  d i g e s t ­
io n  a r e  v i s i b l e .  X 1 6 ,7 0 0 .
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F i g .  8 .  S e c t i o n  t h r o u g h  p r o x im a l  m e m b ra n e l le s  show ing  p h a r y n g e a l  d i s c s  
(Pd) s e p a r a t e d  by  p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  (Pmt) from  t h e  r i g h t ­
m o s t  m e m b r a n e l la r  k in e to s o m e s .  N em atodesm al m i c r o t u b u l e s  (Ne) and  
v e s i c l e s  (V) a r e  a l s o  p r e s e n t .  X 3 0 ,4 0 0 .
F i g .  9 ,  1 0 .  S e r i a l  s e c t i o n s  t h r o u g h  t h e  p a r o r a l  a p p a r a t u s .  The p a r o r a l  
c i r r u s  (P c)  e x t e n d s  f ro m  a  c o r t i c a l  s h e l f  b e s i d e  t h e  o b l i q u e  
s e r i e s  o f  k in e to s o m e s  com posing  t h e  p a r o r a l  membrane (P m ). C ro s s  
s e c t i o n e d  r o d - s h a p e d  v e s i c l e s  (V) l i n e  t h e  l e f t  s i d e  o f  t h e  p a r o r a l  
m em brane; t h e  d i s t a l  e n d s  o f  t h e  v e s i c l e s  a r e  v i s i b l e  b e s i d e  t h e  
p a r o r a l  c i r r u s  i n  f i g .  9 an d  a r e  v i s i b l e  i n  f u l l  c r o s s  s e c t i o n  i n  
f i g .  1 0 .  The b u c c a l  c a v i t y  (Be) i s  a t  t h e  lo w e r  r i g h t  i n  e a c h  
m ic r o g r a p h .  X 2 1 ,0 0 0 .
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b r a n e l l a r  c i l i a .  P o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  f ro m  row  o n e  m e m b ra n e l la r  
k in e to s o m e s  e x t e n d  p a s t  t h e  p r o x im a l  i n t e r m e m b r a n e l l a r  r i d g e  to  t h e  
d i s t a l  i n t e r m e m b r a n e l l a r  r i d g e  o f  t h e  a d j a c e n t  m e m b ra n e l le  ( f i g .
5 ) .
O s m o p h i l ic  p h a r y n g e a l  d i s c s  ( fo o d  v a c u o l e  membrane p r e c u r s o r s )  
l i n e  t h e  r i g h t  s i d e  o f  t h e  c y to p h a r y n x  n e a r  t h e  c y to s o tm e  ( f i g s .
6, 7 ,  8 ) .  G roups o f  p h a r y n g e a l  d i s c s  a r e  a r r a n g e d  i n  l i n e a r  a r r a y s ,  
p e r p e n d i c u l a r  t o  t h e  c y to p h a r y n x  b y  m i c r o t u b u l e s .  T h e se  m i c r o t u b u l a r  
b u n d le s  a p p a r e n t l y  o r i g i n a t e  a s  p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  from  o n ly  
th e  r i g h t m o s t  k in e to s o m e s  o f  e a c h  m e m b ra n e l le  ( f i g s .  6 ,  7 ,  8 ) .  I n  
a d d i t i o n  t o  p h a r y n g e a l  d i s c s ,  r o d - s h a p e d  e l e c t r o n  d e n s e  v e s i c l e s  
b o r d e r  t h e  b u c c a l  c a v i t y  ( f i g s .  4 - 8 ) .
At t h e  p ro x im a lm o s t  r e g i o n  o f  t h e  b u c c a l  c a v i t y  a  s e p tu m  e x t e n d s  
i n t o  t h e  c y t o p h a r y n x ;  w i t h i n  t h i s  s e p tu m  i s  a n  o r a l  o p e n in g  l e a d i n g  
to  an  a t r i u m  ( f i g .  7 ) .  O r a l  l a m e l l a e  p r o j e c t  i n t o  t h e  a t r i u m  w h ich  
l e a d s  t o  a  0 . 4  pm c o n s t r i c t i o n  b o r d e r e d  b y  s t r i a t e d  m a t e r i a l .  The 
c y to s to m a l  membrane b a l l o o n s  o u t  f ro m  t h i s  c o n s t r i c t i o n  w h ic h  I  p re su m e  
to  be  t h e  s i t e  o f  f o o d  v a c u o l e  f o r m a t i o n .
The p a r o r a l  membrane (a  p o ly s t i c h o m o n a d e )  c o n s i s t s  o f  a  l o n g i t u d i ­
n a l  s e r i e s  o f  a p p r o x i m a t e l y  60 o b l i q u e  k i n e t o s o m a l  a r r a y s  w i t h  a p p r o x i ­
m a te ly  10 k in e to s o m e s  i n  e a c h  a r r a y  ( f i g s .  9 ,  1 0 ) .  A p a r o r a l  c i r r u s  
e x te n d s  from  a  c o r t i c a l  s h e l f  j u s t  r i g h t  o f  t h e  a n t e r i o r  p a r o r a l  
membrane. G roups o f  e l e c t r o n  d e n s e  v i s i c l e s  b o r d e r  t h e  r i g h t  s i d e  
of b o th  t h e  p a r o r a l  c i r r u s  and  t h e  p a r o r a l  membrane ( f i g s .  9 ,  1 0 ) .
An e n d o r a l  membrane i s  a b s e n t .
C i r r i .  M ost f r o n t a l  c i r r i  a r i s e  f ro m  p a r a l l e l o g r a m - s h a p e d  p a c k e t s  
of k in e to s o m e s  ( f i g .  1 1 ) .  K in e to so m e s  o f  t r a n s v e r s e  c i r r i ,  h o w e v e r ,
F i g .  1 1 .  C ro s s  s e c t i o n  t h r o u g h  a  f r o n t a l  c i r r u s  ( a n t e r i o r  i s  a t  t h e  
l e f t ,  p o s t e r i o r  i s  a t  t h e  r i g h t  o f  t h e  m i c r o g r a p h ) .  A g r a d a t i o n  
i s  e v i d e n t  i n  v e s i c l e s  (V) i n  b o t h  d e g r e e  o f  e l e c t r o n  d e n s i t y  and  
i n  s h a p e .  L a rg e  m i c r o t u b u l a r  b u n d le s  (Mb) e x t e n d in g  a n t e r i o r l y  
f rom  t r a n s v e r s e  c i r r i  a s  w e l l  a s  n em ato d esm a l (Ne) and  s u b c o r t i c a l  
(Cmt) m i c r o t u b u l e s  a r e  e v i d e n t .  X 3 8 ,9 0 0 .

F i g .  1 2 ,  1 3 .  S e r i a l  s e c t i o n s  t h r o u g h  t r a n s v e r s e  c i r r i  show ing  t h e
a r r a n g e m e n t  o f  r o d - s h a p e d  v e s i c l e s  0 0  b e s i d e  t h e  c i r r u s :  v e s i c l e s  
a t t a c h  d i r e c t l y  t o  t h e  p la sm a  membrane ( a r r o w s ) . A m i c r o t u b u l a r  
b u n d le  from  a  l e f t  t r a n s v e r s e  c i r r u s  an d  n em ato d esm a l (Ne) and  
p o s t c i l i a r y  (Pmt) m i c r o t u b u l e s  a r e  v i s i b l e .  X 2 6 ,0 0 0 .
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a r e  a r r a n g e d  i n  t h e  fo rm  o f  a n  i r r e g u l a r  p o ly g o n ;  e a c h  h y p e r t r o p h i e d  
c i r r u s  c o m p r i s e s  a p p r o x i m a t e l y  280 k in e to s o m e s  ( f i g s .  1 2 ,  1 3 ) .
P o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l a r  r i b b o n s  o r i g i n a t e  a t  t h e  r i g h  p o s t e r i o r  
k in e to s o m e s  o f  e a c h  t r a n s v e r s e  c i r r u s  w h i l e  s i n g l e  p o s t c i l i a r y  m i c r o t u ­
b u le s  a r i s e  f ro m  i n t e r n a l  k in e to s o m e s  ( f i g s .  1 2 ,  1 3 ) .  Two l a r g e  
m i c r o t u b u l a r  b u n d le s  a r i s e  f ro m  e a c h  o f  t h e  2 r i g h t m o s t  t r a n s v e r s e  
c i r r i  and  e x t e n d  to w a rd  t h e  c o l l a r  m e m b ra n e l le s  ( f i g s .  1 ,  1 1 ) .  S m a l le r  
m i c r o t u b u l a r  b u n d le s  ( f i g s .  1 ,  13) f ro m  t h e  3 l e f t m o s t  t r a n s v e r s e  
c i r r i  c o u r s e  o b l i q u e l y  t o  j o i n  w i t h  t h e  l a r g e  r i g h t m o s t  b u n d l e s .
In  t h i s  way m i c r o t u b u l a r  b u n d le s  o f  a l l  5 t r a n s v e r s e  c i r r i  a r e  u n i t e d  
as a  m a jo r  e n d o s k e l e t a l  co m p o n en t.  N em atodesm al m i c r o t u b u l e s  r a d i a t e  
from t h e  b a s e  o f  c i r r a l  k in e to s o m e s  ( f i g .  1 1 ) .
Two k i n d s  o f  e l e c t r o n  d e n s e  v e s i c l e s  a r e  a s s o c i a t e d  w i t h  f r o n t a l  
c i r r i  ( f i g s .  1 1 - 1 3 ) .  M ost common a r e  r o d - s h a p e d  v e s i c l e s  ( 0 . 8  ym 
lo n g ,  0 .1 5  ym w id e )  a r r a n g e d  w i t h  t h e i r  l o n g  a x i s  p e r p e n d i c u l a r  t o  
th e  c e l l  mem brane; t h e y  a p p e a r  t o  make d i r e c t  c o n t a c t  w i t h  t h i s  m em brane. 
The se c o n d  k in d  o f  v e s i c l e s  a p p e a r  l e s s  d e n s e  an d  a r e  i r r e g u l a r l y  
shaped  s p h e r e s  ( 0 .4  ym w i d e ) . T h e s e  s p h e r i c a l  v e s i c l e s  may r e p r e s e n t  
s t a g e s  i n  t h e  f o r m a t i o n  o r  t h e  d e n s e  r o d - s h a p e d  i n c l u s i o n s  ( f i g .
11) .
D o r s a l  b r i s t l e  c o m p le x . E ach  d o r s a l  b r i s t l e  com plex  c o n s i s t s  
of a p a i r  o f  k i n e t o s o m e s .  The a n t e r i o r  member o f  t h e  p a i r  i s  p o s i t i o n e d  
a p p r o x im a te ly  60° t o  t h e  r i g h t  o f  t h e  p o s t e r i o r  member, r e l a t i v e  
to  t h e  lo n g  a x i s  o f  t h e  c e l l ;  t h e  a n t e r i o r  k in e to s o m e  i s  c i l i a t e d ,  
th e  p o s t e r i o r  k in e to s o m e  i s  n o n c i l i a t e d  (a  c o n d y l o c i l i u m ) . B o th  
k in e to so m e s  l i e  w i t h i n  a  1 .3  ym d eep  c o r t i c a l  p i t  ( f i g .  1 4 ) .  The 
b r i s t l e  c i l i u m  p r o t r u d e s  1 .5  ym a b o v e  t h e  p i t  o p e n in g  -  a l l  b r i s t l e
14 -1 7 .  S t r u c t u r e  o f  t h e  d o r s a l  b r i s t l e  c o m p le x .  L eg e n d : Ap, 
a l v e o l a r  p l a t e ,  Cp, c o r t i c a l  p i t ;  E, e n d o s y m b io n t ;  Kd, k in e to d e s m a l  
f i b e r ;  L a ,  l a s i o s o m e s ;  Ma, m a c r o n u c le u s ;  P m t,  p o s t c i l i a r y  m ic r o ­
t u b u l e s ;  T, t r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l e s ;  V, r o d - s h a p e d  v e s i c l e s .  X 3 6 ,0 0 0 .
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c i l l i a  a r e  t h e  same l e n g t h .
The p i t  o p e n in g  i s  s u r r o u n d e d  by  a  r i n g  o f  f i b r o u s  p l a t e  m a t e r i a l  
w i t h i n  t h e  a l v e o l u s ;  a l t h o u g h  t h e  a l v e o l a r  p l a t e  en d s  a t  t h e  p i t  
o p e n in g ,  t h e  a l v e o l a r  m em branes d e s c e n d  t h e  p i t  w a l l ,  t h e n  end n e a r  
th e  b a s e  o f  t h e  c i l i u m  and  c o n d y l o c i l i u m  ( f i g s .  1 4 ,  1 5 ) .  A t r a n s v e r s e  
m i c r o t u b u l a r  r i b b o n  c o m p r i s in g  8 m i c r o t u b u l e s  o r i g i n a t e s  on th e  
a n t e r i o r  k in e to s o m e ,  w h i l e  a  p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l a r  r i b b o n ,  c o n s i s t ­
in g  o f  3 -4  m i c r o t u b u l e s ,  o r i g i n a t e s  on  t h e  p o s t e r i o r  k in e to s o m e  ( f i g s .  
14-17) . B o th  m i c r o t u b u l a r  r i b b o n s  e x t e n d  to w a rd  t h e  p e l l i c l e .  A 
k in e to d e s m a l  f i b e r  o r i g i n a t e s  n e a r  t r i p l e t s  7 and  8 o f  t h e  p o s t e r i o r  
k in e to s o m e ,  t h e n  r u n s  a n t e r i o r  a t  a n  o b l i q u e  a n g l e  to w a rd  t h e  p e l l i c l e .  
O th e r  k in d s  o f  f i b r i l l a r  m a t e r i a l  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  b r i s t l e  co m p lex ,  
such  a s  fo u n d  i n  D is c o c e p h a lu s  (WICKLOW, 1 9 8 2 ) ,  a r e  a b s e n t  i n  C e r t e s i a .
A c l u s t e r  o f  46 nm, e l e c t r o n  d e n s e  p a r t i c l e s  -  l a s i o s o m e s  -  
a r e  c o n t a i n e d  w i t h i n  a  s p a c e  b e tw e e n  t h e  axonem e and  c i l i a r y  membrane 
on t h e  a n t e r i o r  f a c e  o f  t h e  b r i s t l e  c i l i u m  ( f i g s .  1 4 ,  1 6 ) .  B r i s t l e  
l a s io s o m e s  a r e  l o c a t e d  j u s t  w i t h i n  t h e  c o r t i c a l  p i t ;  t h e y  a p p e a r  
to  be  g ro u p e d  i n  a t  l e a s t  3 l i n e a r  a r r a y s .
D ense r o d - s h a p e d  v e s i c l e s  a r e  a l s o  a s s o c i a t e d . w i t h  t h e  b r i s t l e  
p i t  p la sm a  m embrane; e n d o s y m b i o t i c  b a c t e r i a  a r e  p r e s e n t  ( f i g s .  1 4 - 1 7 ) .
C o n d y lo p a l l i u m . An o v o id  s t r u c t u r e  ( 7 .5  ym l o n g ,  3 . 7  ym w id e)  
b u lg e s  v e n t r a l l y  and  e x t e n d s  a n t e r i o r l y  f ro m  a  c l e f t  l o c a t e d  a t  
th e  r i g h t ,  a n t e r i o r m o s t  end  o f  t h e  c e l l ,  j u x t a p o s e d  t o  t h e  d i s t a l m o s t  
c o l l a r  m e m b ra n e l le  ( f i g s .  2 ,  3 ,  1 8 ) .  The b u lb  i s  e n v e lo p e d  by  b o th  
p lasm a and a l v e o l a r  m em branes ; a l v e o l a r  p l a t e s  a r e  a h s e n t .  A n a r ro w  
s t a l k  (w h ich  w id e n s  d o r s a l l y )  s u p p o r t s  t h e  b u l b  w i t h i n  t h e  c o r t i c a l  
c l e f t  ( f i g s .  19, 2 0 ) .
F i g .  1 8 -2 0 .  S t r u c t u r e  o f  t h e  c o n d y l o p a l l i u m  ( s e e  a l s o  f i g s .  2 ,  3 ) .  
L egend : Co, c o n d y l o p a l l i u m ;  Dm, d i s t a l  m e m b ra n e l le ;  F v ,  fo o d
v a c u o l e ;  M t, m i c r o t u b u l e s .  I n t e n s e  e l e c t r o n  d e n s e  m a t e r i a l  w i t h i n  
t h e  c o n d y l o p a l l i u m  i s  com posed p r i m a r i l y  o f  s i l i c o n .  1 8 .  C ondy lo ­
p a l l i u m  j u x t a p o s e d  t o  t h e  d i s t a l  c o l l a r  m e m b r a n e l l e s . X 1 6 ,1 0 0 .
19 . S e c t i o n  t h r o u g h  t h e  d o r s a l  r e g i o n  o f  t h e  c o n d y l o p a l l i u m  show ing 
c y to p la s m  i n t e r c a l a t i n g  w i t h  t h e  s i l i c e o u s  c o r e .  X 2 8 ,7 0 0 .  2 0 .
C o n d y lo p a l l iu m  e x t e n d in g  fro m  a  s t a l k  w i t h i n  t h e  c o r t i c a l  h o o d .
X 1 9 ,4 0 0 .
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W ith in  t h e  c o r e  o f  t h e  b u lb  i s  a  m em brane-bound  o r g a n e l l e  composed
of an  e l e c t r o n  d e n s e  p e r i p h e r y  and  e l e c t r o n  d e n s e  p a r t i c l e s  d i s p e r s e d
th ro u g h  a n  e l e c t r o n  l u c i d  i n t e r i o r .  C y to p la s m ,  c o n t a i n i n g  d e n s e ,
r o d - s h a p e d  v e s i c l e s ,  s u r r o u n d s  (an d  so m e t im e s  i n t e r c a l c a t e s  w i th )
t h i s  o r g a n e l l e  p o s t e r i o r l y  and  d o r s a l l y  ( f i g s .  1 9 ,  2 0 ) .  I  h av e
o b s e rv e d  s e v e r a l  v e r y  d e n s e  v e s i c l e s  w i t h  e l e c t r o n  l u c i d  lum ens  w i t h i n
th e  c y to p la s m  n e a r  t h i s  b u lb  ( f i g .  1 9 ) .  T h e s e  k i n d s  o f  v e s i c l e s
a l s o  a p p e a r  i n  t h e  c y to p la s m  n e a r  t h e  c y t o s t o m e ;  I  p re su m e  them  t o
be fo o d  v a c u o l e s  c o n t a i n i n g  d ia to m s  a t  d i f f e r e n t  s t a g e s  o f  d i g e s t i o n .
M ic r o tu b u le s  e x t e n d  a n t e r i o r l y  i n t o  t h e  c y to p la s m  t h a t  s u r r o u n d s
th e  b u lb  ( f i g .  1 9 ) .  T h e i r  o r i g i n  and t e r m i n u s  a r e  unknow n.
«
A c o m p a r a t i v e  e l e m e n t a l  a n a l y s i s  o f  t h e  c o n d y l o p a l l i u m  an d  o t h e r  
p a r t s  o f  t h e  c e l l ,  showed no  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e s  i n  e l e m e n t a l  
c o m p o s i t io n .  A l th o u g h  t h e  c e l l s  w e re  f e d  e x c l u s i v e l y  on  d i a t o m s ,  
s i l i c o n  was n o t  d e t e c t e d  fro m  e i t h e r  t h e  c o n d y l o p a l l i u m ,  t h e  r e m a in in g  
p o r t i o n  o f  t h e  c e l l ,  n o r  f ro m  c l u s t e r s  o f  d ia to m s  t h e m s e l v e s .
The te rm  c o n d y l o p a l l i u m  r e f e r s  t o  t h e  p r o t r u s i o n  o f  t h e  o r g a n e l l e  
from t h e  c e l l ,  and  i t s  p a r t i a l  c o v e r i n g  by a  c o r t i c a l  hood (c o n d y lo  = 
knob, p ro m in e n c e ;  p a l l i u m  = m a n t l e ,  c o v e r l e t ) .
M orp h o g en es is
C o r t i c a l  m o rp h o g e n e s i s  i n  C e r t e s i a  b e g i n s  i n  a  s i n g l e  l a t i t u d i n a l  
d e v e lo p m e n ta l  z o n e .  T h e  f i r s t  c o r t i c a l  e v e n t  w i t h i n  t h i s  z o n e  i s .  
th e  de  novo d e v e lo p m e n t  o f  t h e  o p i s t h e  o r a l  p r im o rd iu m  (OP) w i t h i n  
a  s u b s u r f a c e  p o u c h .  I n i t i a l  k in e to s o m e s  a p p e a r  a s  a  d e n s e  c l u s t e r  
on t h e  d o r s a l  s u r f a c e  o f  t h e  p o u c h .  As k in e to s o m e  p r o l i f e r a t i o n
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c o n t i n u e s ,  pouch  e n l a r g e m e n t  e n s u e s  a c c o m p a n ie d  by  p ro m e m b ra n e l le  
f o r m a t io n ;  m e m b ra n e l le s  d i f f e r e n t i a t e  f ro m  r i g h t  t o  l e f t  and p o s t e r i ­
o r l y .  D u r in g  t h i s  p r o c e s s ,  w h ic h  c o n t i n u e s  u n t i l  e q u a t o r i a l  c l e a v a g e  
fu r ro w  i s  fo rm e d ,  t h e  d e v e l o p i n g  m e m b r a n e l la r  z o n e  becom es s l i g h t l y  
t w i s t e d  i n t o  a  d e s c e n d i n g  s p i r a l :  a  r e s e r v o i r  o f  k in e to s o m e s  l i e s
a t  t h e  b a s e  o f  t h i s  s p i r a l  w h i l e  d i s t a l l y  ( a n t e r i o r l y )  m a tu r in g  membran­
e l l e s  e r u p t  o n to  t h e  c e l l  s u r f a c e  ( f i g .  21 a - 1 ) .
M ean w h ile ,  t h e  l e f t  s i d e  o f  t h e  p a r e n t a l  l a p e l  p a r t i a l l y  d e d i f f e r ­
e n t i a t e s  s u c h  t h a t  m e m b r a n e l la r  c i l i a  g e n e r a l l y  s h o r t e n ,  w h i l e  m o s t  
m e m b ra n e l la r  k in e to s o m e s  r e m a in  u n d i f f e r e n t i a t e d  an d  i n  t h e i r  o r i g i n a l  
a l i g n m e n t .  The p a r e n t a l  m e m b ra n e l le s  a r e  t h e n  i n h e r i t e d  by  t h e  p r o t e r .
F iv e  f r o n t a l  p r i m o r d i a  (FP) a p p e a r  d u r i n g  OP d e v e lo p m e n t .  FP 
i n i t i a t i o n  p r o c e e d s  i n  a  l e f t  t o  r i g h t  d e v e l o p m e n t a l  g r a d i e n t  a c r o s s  
an i n i t i a l l y  s i n g l e ,  l a t i t u d i n a l  z o n e .  The 3 l e f t m o s t  FP a p p e a r  
f i r s t ;  e a c h  a r i s e s  a s  a  t r i c k l e  o f  k in e to s o m e s  b e s i d e  a l o n g i t u d i n a l  
c o r t i c a l  r i d g e  ( f i g .  2 1a)  The c o r t i c a l  r i d g e s  a r e  a n t e r i o r  e x t e n s i o n s  
o f  r i d g e s  b o r d e r i n g  t r a n s v e r s e  c i r r i .  Soon a f t e r  t h e  FP a r i s e ,  l o n g i t u ­
d i n a l  f i b r i l s  (p re s u m a b ly  m i c r o t u b u l a r  b u n d l e s )  a p p e a r  a l o n g  b o t h  
s i d e s  o f  e a c h  d e v e l o p in g  FP ( f i g .  2 1 b ) .  E v e n t u a l l y  a l l  5 f r o n t a l  
s t r e a k s  a r e  b o r d e r e d  on b o t h  l e f t  an d  r i g h t  s i d e s  by  t h e s e  m i c r o t u b u l a r  
t r a c k s ;  t h e  t r a c k s  a r e  a t t a c h e d  p o s t e r i o r l y  t o  c i r r i :  t h e  f i r s t  
( l e f t m o s t )  3 t r a c k s  a t t a c h  t o  t h e  f i r s t  ( l e f t m o s t )  t r a n s v e r s e  c i r r i ,  
th e  f o u r t h  t r a c k  i s  a t t a c h e d  t o  t h e  f i f t h  t r a n s v e r s e  c i r r u s  ( t h e  
f o u r t h  t r a n s v e r s e  c i r r u s  i s  s k i p p e d ) ,  and  t h e  f i f t h  t r a c k  i s  a t t a c h e d  
to  t h e  r i g h t ,  p o s t e r i o r m o s t  f r o n t a l  c i r r u s  ( f i g .  21 b - f ) .
A f t e r  t h e  f i r s t  3 FP h a v e  b e g u n  t o  e l o n g a t e  a s  f r o n t a l  s t r e a k s ,  
th e  f o u r t h  FP a p p e a r s  b e s i d e  t h e  l e f t m o s t ,  p o s t e r i o r ,  f r o n t a l  c i r r u s
F i g . 21 ( a - 1 ) . L i n e  d ia g ra m s  b a s e d  o n  p r o t a r g o l  s t a i n e d  s p e c im e n s  
d e p i c t i n g  a  s e q u e n c e  o f  v e n t r a l ,  c o r t i c a l  m o r p h o g e n e t ic  s t a g e s  
d u r i n g  c e l l  d i v i s i o n .  B lack , a r e a s  r e p r e s e n t  c i l i a r y  o r g a n e l l e s ,  
b l a c k  l i n e s  r e p r e s e n t  m i c r o t u b u l a r  s t r u c t u r e s .
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( f i g .  2 1 b ) . S t i l l  l a t e r ,  t h e  f i f t h  an d  f i n a l  FP d e v e l o p s  n e x t  t o  
th e  r i g h t m o s t ,  p o s t e r i o r  f r o n t a l  c i r r u s .  A l th o u g h  a l l  FP a p p e a r  
to  a r i s e  d e_  n o v o , e a c h  h a s  a c l o s e  p o s i t i o n a l  r e l a t i o n s h i p  w i t h  a 
p a r e n t a l  c i r r u s .  A c o n c o m i t a n t  l e n g t h e n i n g  o f  t h e  m i c r o t u b u l a r  t r a c k s  
b e s i d e  e a c h  f r o n t a l  s t r e a k  a c c o m p a n ie s  s t r e a k  e l o n g a t i o n .
As t h e  5 f r o n t a l  s t r e a k s  l e n g t h e n ,  t h e y  d i v i d e  i n t o  2 s e t s ,  
th e re b y  fo rm in g  p r o t e r  an d  o p i s t h e  f r o n t a l  f i e l d s .  L a t e r a l  k in e to s o m e  
p r o l i f e r a t i o n ,  fo rm in g  a  l i n e a r  s e r i e s  o f  o b l i q u e ,  k i n e t o s o m a l  a r r a y s  
from t h e  i n i t i a l  k i n e t o s o m a l  p a i r s  w i t h i n  e a c h  s t r e a k ,  a c c o m p a n ie s  
t h i s  d i v i s i o n .  At t h i s  t i m e ,  t h e  l e f t  m i c r o t u b u l a r  t r a c k  b e s i d e  
each  f r o n t a l  s t r e a k  d i s a p p e a r s  w h i l e  e a c h  r i g h t  t r a c k  c o n t i n u e s  to  
l e n g th e n  ( f i g .  2 1 g ) .
E ach  f r o n t a l  s t r e a k  m a tu r e s  i n  a  p o s t e r i o r  t o  a n t e r i o r  d i r e c t i o n :  
c i l i u m  g ro w th  b e g i n s  on  t h e  p o s t e r i o r m o s t  s t r e a k  k in e to s o m e s  w h i l e  
th e  a n t e r i o r m o s t  s t r e a k  k in e to s o m e s  a r e  s t i l l  k i n e t o s o m a l  p a i r s .
Thus t r a n s v e r s e  c i r r a l  a n l a g e n  m a tu r e  ( b o th  i n  l a t e r a l  k in e to s o m e  
p r o l i f e r a t i o n  and  c i l i a t i o n )  f i r s t ,  f o l l o w e d  by  t h e  a n t e r i o r  2 a d d i ­
t i o n a l  c i r r a l  a n l a g e n  w i t h i n  e a c h  s t r e a k .  T h e - c i r r a l  a n l a g e n  th e n  
s e p a r a t e  fo rm in g  3 l a t i t u d i n a l  r a n k s  o f  p r o c i r r i  w i t h i n  b o t h  p r o t e r  
and o p i s t h e  f i e l d s ;  a s  p r o t e r  and  o p i s t h e  f i e l d s  s e p a r a t e ,  m i c r o t u b u l a r  
t r a c k s  s p l i t  i n t o  a n t e r i o r  ( p r o t e r )  an d  p o s t e r i o r  ( o p i s t h e )  com ponen ts  
( f i g .  2 1 j ) .
W h ile  p r o c i r r i  e n l a r g e  and  b e g i n  t o  m i g r a t e  to w a rd  t h e i r  i n t e r ­
p h ase  c o r t i c a l  p o s i t i o n s ,  a  l a r g e  m i c r o t u b u l a r  b u n d l e  a p p e a r s  on 
th e  a n t e r i o r  ed g e  o f  e a c h  o f  t h e  2 r i g h t m o s t  t r a n s v e r s e  p r o c i r r i  
in  b o t h  p r o t e r  and  o p i s t h e  f r o n t a l  f i e l d s  ( f i g .  21j ) . The a s s e m b ly  
of t h e s e  m i c r o t u b u l a r  b u n d l e s  p r o c e e d s  a n t e r i o r l y .  A t t h e  same t i m e ,
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t h e  2 a n t e r i o r  r a n k s  o f  p r o c i r r i  i n  e a c h  f i e l d  a l s o  m i g r a t e  a n t e r i o r l y  
u n t i l  t h e y  a r e  p o s i t i o n e d  o b l i q u e l y ;  t h e  p o s t e r i o r m o s t  r a n k  ( t r a n s ­
v e r s e  p r o c i r r i )  r e m a in s  l a t i t u d i n a l .
D u r in g  t h e  f i n a l  s t a g e s  o f  p r o c i r r a l  m i g r a t i o n  t h e  m i c r o t u b u l a r  
t r a c k s  assum e a p o s i t i o n a l  m o d i f i c a t i o n :  t h e y  now a p p e a r  l i n k e d
to  t h e  p o s t e r i o r  m a rg in  o f  t h e  2 a n t e r i o r  r a n k s  o f  p r o c i r r i  w h i l e  
c o n n e c te d  p o s t e r i o r l y  w i t h  t h e  t r a n s v e r s e  p r o c i r r i  ( f i g .  21 j ,k )  .
In  b o th  t h e  p r o t e r  and  o p i s t h e ,  e a c h  m i c r o t u b u l a r  t r a c k  a p p e a r s  a s  
2 s eg m en ts  w i t h  t h e  a n t e r i o r  end  o f  e a c h  seg m e n t  c o n n e c te d  t o  a  p r o ­
c i r r u s .  The p o s t e r i o r  end  o f  t h e  m i c r o t u b u l a r  t r a c k  i s  now a t t a c h e d  
to  t h e  a n t e r i o r  b o r d e r  o f  t r a n s v e r s e  p r o c i r r i :  t h e  o r i g i n a l  n e x u s
be tw een  t h e  m i c r o t u b u l a r  t r a c k  an d  t h e  p a r e n t a l  t r a n s v e r s e  c i r r i  
i s  l o s t .  The o r d e r  o f  t h i s  s e q u e n c e  o f  e v e n t s  i s  unknow n. The m i c r o ­
t u b u l a r  b u n d le s  d i s a p p e a r  a f t e r  p r o c i r r i  a r e  i n  t h e i r  f i n a l  i n t e r p h a s e  
p o s i t i o n .
When t h e  f r o n t a l  s t r e a k s  b e g i n  t o  s e p a r a t e  i n t o  2 f r o n t a l  f i e l d s ,  
th e  p o s t e r i o r  r e g i o n  o f  t h e  p a r o r a l  a p p a r a t u s  d e d i f f e r e n t i a t e s ;  t h i s  
p r o c e s s  c o n t i n u e s  a n t e r i o r l y ,  f o l l o w e d  b y  t h e  f o r m a t i o n  o f  a  p r o t e r  
p a r o r a l  p r im o rd iu m  w i t h  a p p a r e n t  u t i l i z a t i o n  o f  k in e to s o m e s  from  
th e  d e d i f f e r e n t i a t e d  p a r e n t a l  p a r o r a l  m em brane. A t t h i s  t im e  an 
o p i s t h e  p a r o r a l  p r im o rd iu m  d e v e l o p s  f ro m  t h e  r i g h t  s i d e  o f  t h e  o p i s t h e  
OP. A p a r o r a l  c i r r u s  d i f f e r e n t i a t e s  f ro m  e a c h  d e v e l o p in g  p a r o r a l  
p r im o rd iu m .
D u r in g  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  p a r o r a l  p r i m o r d i a ,  2 a d d i t i o n a l  
k in d s  o f  p r im o r d i a  a p p e a r :  m a r g i n a l  c i r r a l  p r i m o r d i a  (Hep) and  d o r s a l
b r i s t l e  p r im o r d i a  (D b p ) . The a n t e r i o r  ( p r o t e r )  Hep i f  fo rm ed  by 
th e  d e d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  a n t e r i o r m o s t  l e f t  m a r g i n a l  c i r r u s ;  s u b ­
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s e q u e n t l y ,  a  p o s t e r i o r  ( o p i s t h e )  Mcp fo rm s  b e s i d e  t h e  n e x t  p o s t e r i o r ,  
m a rg in a l  c i r r u s  ( f i g .  2 1 h ,  i ) . From e a c h  o f  t h e s e  a n l a g e n  d i f f e r e n t i ­
a t e s  6 o r  7 m a r g i n a l  c i r r i .  M i c r o t u b u l a r  b u n d le s  a p p e a r  on t h e  p o s ­
t e r i o r  b o r d e r  o f  e a c h  m a r g i n a l  p r o c i r r u s  d u r i n g  t h e i r  m i g r a t i o n  to  
i n t e r p h a s e  p o s i t i o n s  ( f i g .  21 1 ) .  T h e s e  m i c r o t u b u l a r  b u n d le s  a r e  
p r e s e n t  o n ly  d u r i n g  m o r p h o g e n e s i s .
At t h e  t im e  o f  p r o c i r r a l  f o r m a t i o n ,  Dbp a p p e a r  a s  p a i r s  o f  k i n e t o ­
somes a s s o c i a t e d  w i t h  p a r e n t a l  d o r s a l  b r i s t l e s .  A l l  b u t  t h e  a n t e r i o r -  
most and p o s t e r i o r m o s t  d o r s a l  b r i s t l e s  c o n t r i b u t e  D bp. P a r e n t a l  
b r i s t l e  co m p le x e s  r e t a i n  t h e i r  c i l i a  d u r i n g  new k in e to s o m e  p r o l i f e r a t i o n  
d o r s a l  b r i s t l e  d e v e lo p m e n t  p r o c e e d s  w i t h i n  c o r t i c a l  g r o o v e s .
P a r e n t a l  c i r r i  a r e  g r a d u a l l y  d i s m a n t l e d  and  r e s o r b e d  d u r i n g  
th e  l a t e  s t a g e s  o f  d i v i s i o n .  P a r t s  o f  p a r e n t a l  c i r r a l  s t r u c t u r e s  
( i n c l u d i n g  t h e  l a r g e  m i c r o t u b u l a r  b u n d le s  a t t a c h e d  t o  r i g h t  t r a n s v e r s e  
c i r r i )  p e r s i s t  t h r o u g h  c y t o k i n e s i s  ( f i g .  21 1 ) .
D i s c u s s i o n
U l t r a s t r u c t u r e
C o r t e x . The a l v e o l a r  p l a t e s  o f  C e r t e s i a  a r e  s i m i l a r  t o  t h o s e  
d e s c r i b e d  i n  E u p l o t e s  (HAUSMANN, 1978 ; RUFFOLO, 1 9 7 6 a ) .  I n  b o t h  
E u p lo te s  and  C e r t e s i a  t h e  p l a t e s  h a v e  a  d i s t i n c t  s u b s t r u c t u r e :  l a y e r s
of  e l e c t r o n  d e n s e  m a t e r i a l  i n t e r s p e r s e d  b e tw e e n  e l e c t r o n  l u c i d  l a y e r s .  
C y to c h e m ic a l  s t u d i e s  i n d i c a t e  a l v e o l a r  p l a t e s  i n  E u p l o t e s  t o  b e  com­
posed  o f  p r o t e i n  w i t h  a  f i n e  c o a t i n g  o f  p o l y s a c c h a r i d e  (BOHM and 
HAUSMANN, 1 9 8 1 ) .  Due t o  o r g a n i z a t i o n  s i m i l a r i t y ,  I  c o n s i d e r  a l v e o l a r  
p l a t e s  i n  C e r t e s i a  and  E u p l o t e s  t o  b e  h o m o lo g o u s .  The p l a t e s  a p p e a r  
to  c o n t r i b u t e  t o  c e l l  r i g i d i t y .
R o d -sh ap ed  e l e c t r o n  d e n s e  v e s i c l e s  a r e  a r r a n g e d  w i t h  t h e i r  lo n g  
a x i s  p e r p e n d i c u l a r  t o  t h e  p la sm a  membrane i n  r e g i o n s  w h e re  t h e  a l v e o l a r  
p l a t e s  a r e  a b s e n t :  a t  t h e  b a s e  o f  c i r r i ,  m e m b ra n e l le s  an d  d o r s a l
b r i s t l e s .  The v e s i c l e s  a r e  m em brane-bound  a n d  a r e  com posed o f  a  
homogeneous m a t e r i a l ;  t h e y  a p p e a r  t o  c o n t a c t  t h e  p la sm a  membrane 
in  a r e a s  d e v o id  o f  a l v e o l i .  D ense  v e s i c l e s  h a v e  a l s o  b e e n  o b s e r v e d  
n e a r  t h e  c i r r a l  b a s e s  o f  E u p l o t e s  (GLIDDON, 196.6: ROTH, 1 9 5 7 ) ;  t h e s e  
a p p e a r  l a r g e r  and l e s s  d e n s e  t h a n  t h o s e  i n  C e r t e s i a . D u r in g  e n c y s tm e n t  
i n  D io p h r y s , d e n s e  v e s i c l e s  ( c y s t  w a l l  p r e c u r s o r s )  f u s e  to  t h e  p la sm a  
membrane a t  t h e  b a s e  o f  c i r r i ,  a t  t h e  o r a l  r e g i o n ,  and  a t  t h e  b a s e  
o f  d o r s a l  b r i s t l e s  (RUFFOLO, 1 9 7 6 a ) . F u s io n  o f  v e s i c l e s  to  t h e  p la sm a  
membrane i n  C e r t e s i a , E u p l o t e s , and  D io p h ry s  o c c u r s  i n  r e g i o n s  w h e re  
a l v e o l a r  p l a t e s  a r e  a b s e n t .  A l th o u g h  f u r t h e r  s t u d y  i s  n e e d e d ,  I  
b e l i e v e  t h e  d e n s e  v e s i c l e s  i n  C e r t e s i a  may b e  m u c i f e r o u s  b o d i e s ,
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a s  d e f i n e d  by HAUSMANN (1 9 7 8 ) ,  and  f u n c t i o n  a s  c y s t  w a l l  p r e c u r s o r s .
B u c c a l  a p p a r a t u s . JERKA-DZIADOSZ (1980) i n  a n  u l t r a s t r u e t u r a l  
s tu d y  o f  s t o m a t o g e n e s i s  i n  P a r a u r o s t y l a  w e i s s e i , d e m o n s t r a t e d  t h e  
f o r m a t io n  o f  t h e  e n d o r a l  membrane fro m  t h e  l e f t  s i d e  o f  t h e  d e v e l o p in g  
p a r o r a l  p r im o rd iu m ; a  p a r o r a l  c i r r u s  d i f f e r e n t i a t e s  from  t h e  a n t e r i o r  
end o f  t h e  p r im o rd iu m .  H y p o t r i c h  p a r o r a l  membranes a r e  composed 
o f  one t o  many row s o f  k in e to s o m e s ;  e n d o r a l  m em branes , i n  a l l  h y p o t r i c h s  
s t u d i e d  t h u s  f a r ,  c o n s i s t  o f  o n e  k i n e t o s o m a l  row .
The b u c c a l  a p p a r a t u s  o f  C e r t e s i a  i n c l u d e s  3 m a jo r  c i l i a r y  com­
p o n e n t s :  m e m b r a n e l l e s ,  a  p a r o r a l  m em brane, and  a  p a r o r a l  c i r r u s ;
an e n d o r a l  membrane i s  a b s e n t .  E n d o r a l  m em branes a r e  a l s o  a b s e n t  
i n  t h e  e u p l o t i n e s  E u p l o t e s , E u p l o t i d i u m , and  G a s t r o c i r r u s . O th e r  
e u p l o t i n e s  s u c h  a s  D io p h ry s  a n d  C y t h a r o i d e s  a s  w e l l  a s  h y p o t r i c h s  
i n  g e n e r a l  h a v e  b o t h  p a r o r a l  an d  e n d o r a l  m em branes .  D io p h r y s , b e c a u s e  
o f  m o r p h o l o g ic a l  and  d e v e l o p m e n t a l  c h a r a c t e r s  s h a r e d  w i t h  o t h e r  h y p o ­
t r i c h s ,  i s  c o n s i d e r e d  a s  t h e  m o s t  p r i m i t i v e  e u p l o t i n e  (HILL, 1981) .
L ac k  o f  a  s e p a r a t e  e n d o r a l  m em brane s u g g e s t s ,  p e r h a p s ,  t h a t  
C e r t e s i a  r e t a i n s  (by  n e o te n y )  a  s i n g l e  membrane p a r o r a l  a p p a r a t u s ;  
t h i s  c h a r a c t e r  may t h e n  u n i t e  C e r t e s i a , E u p l o t e s ,  E u p l o t i d i u m , and  
G a s t r o c i r r u s  a s  c l o s e  r e l a t i v e s . I  c o n s i d e r  C y t h a r o i d e s , w i t h  a 
p a r t i a l  e n d o r a l  m em brane, a s  i n t e r m e d i a t e  b e tw e e n  D io p h ry s  an d  C e r t e s i a .
P h a r y n g e a l  d i s c s . D i s c - s h a p e d ,  e l e c t r o n  d e n s e ,  fo o d  v a c u o l e  
membrane p r e c u r s o r s  (KLOETZEL, 1974) h a v e  b e e n  o b s e r v e d  i n  a l l  e u p l o ­
t i n e s  s t u d i e d  w i t h  e l e c t r o n  m ic r o s c o p y :  C e r t e s i a  ( p r e s e n t  p a p e r ) ,
D io p h ry s  (RAEFAELLI, 1 9 7 0 ;  WALKER an d  MAUGEL, 1 9 8 0 ) ,  and  E u p l o t e s  
(KLOETZEL, 1974; ROTH, 1957; TUFFRAU e t .  a l . ,  1 9 6 8 ) .  T h ese  p a c k e t s  
o f  membrane a r e  d i f f e r e n t ,  b o t h  i n  fo rm  and  e l e c t r o n  d e n s i t y ,  from
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t h o s e  l i n i n g  t h e  c y to p h a r y n x  i n  n o n - e u p l o t i n e  h y p o t r i c h s  s u c h  a s  
D is c o c e p h a lu s  (WICKLOW, 1 9 8 2 ) ,  S t y l o n y c h i a  (PUYTORAC e t .  a l . ,  1 9 7 6 ) ,  
and T h ig m o k e ro n o p s is  (WICKLOW, 1981a) and  may r e p r e s e n t  a  d i s t i n c t  
f e a t u r e  o f  t h e  s u b o r d e r .
P h a r y n g e a l  d i s c s  i n  C e r t e s i a  a r e  a r r a n g e d  i n  an  o r d e r l y  s e r i e s  
a lo n g  t h e  c y to s to m e  by  p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l a r  r i b b o n s  w h ich  d e s c e n d  
a lo n g  t h e  b u c c a l  c a v i t y  f ro m  t h e  r i g h t m o s t  k in e to s o m e s  o f  l a p e l  mem­
b r a n e l l e s .  P h a r y n g e a l  d i s c s  a r e  t h u s  c o m p a r tm e n ta l i z e d  i n  p a r a l l e l  
a r r a y s .  P o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  a r e  a l s o  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  r i g h t ­
most k in e to s o m e s  i n  l a p e l  m e m b ra n e l le s  o f  P a r a u r o s t y l a  w e i s s e i  
(JERKA-DZIADOSZ, 1 9 8 0 ) ;  t h e s e  a r e  t h o u g h t  t o  b e  t h e  " t e r m i n a l  f i b e r s "  
(BAKOWSKA and JERKA-DZIADOSZ, 1978) t h a t  a l s o  d e s c e n d  t h e  c y to p h a r y n x  
tow ard  t h e  c y t o s t o m e .
C i r r i .  The p r e s e n c e  o f  h y p e r t r o p h i e d  c i r r i ,  e s p e c i a l l y  t r a n s ­
v e r s e  c i r r i ,  i s  g e n e r a l l y  c h a r a c t e r i s t i c  o f  a l l  e u p l o t i n e s  a s  w e l l  
as  some members o f  t h e  D i s c o c e p h a l i n a  (WICKLOW, 1 9 8 2 ) .  The 2 l a r g e  
m i c r o t u b u l a r  b u n d le s  t h a t  e x t e n d  a n t e r i o r l y  f ro m  t h e  2 r i g h t m o s t  
t r a n s v e r s e  c i r r i  t o  t h e  c o l l a r  m e m b ra n e l le s  ( a lo n g  w i t h  s m a l l e r  b u n d le s  
from l e f t m o s t  t r a n s v e r s e  c i r r i )  a p p e a r  hom ologous  t o  t h e  m i c r o t u b u l a r  
b u n d le s  -  " r o o t l e t  f i b e r s "  -  o f  E u p l o t e s  (GLIDDON, 1966; ROTH, 1957 ; 
TUFFRAU e t .  a l . ,  1 9 6 8 ) .  M i c r o t u b u l e s  fo u n d  b e tw e e n  i n t e r n a l  c i r r a l  
k in e to so m e s  o f  C e r t e s i a  a p p e a r  s i m i l a r  t o  t h o s e  d e s c r i b e d  i n  D is c o c e p h a ­
lu s  (WICKLOW, 1 9 8 2 ) .
D o r s a l  b r i s t l e  c o m p le x . LYNN (1981) h a s  r e v ie w e d  t h e  o r g a n i z a t i o n  
of m i c r o t u b u l a r  o r g a n e l l e s  i n  c i l i a t e s .  The fu n d a m e n ta l  s t r u c t u r e  
of t h e  d o r s a l  b r i s t l e  com plex  i n  C e r t e s i a  c o n c u r s  w i t h  t h e  h y p o t r i c h  
d i k i n e t i d  p a t t e r n  c h a r a c t e r i z e d  by  LYNN.
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The t r a n s v e r s e  and  p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l a r  r i b b o n s  and  t h e  
k in e to d e s m a l  f i b e r  o f  C e r t e s i a  a r e  s i m i l a r  i n  p o s i t i o n  and  d i r e c t i o n  
to  t h o s e  d e s c r i b e d  i n  E u p l o t e s  (RUFFOLO, 1 9 7 6 a ) ,  D i s c o c e p h a lu s  (WICKLOW, 
1982),  and  t h e  im m atu re  d o r s a l  k i n e t i d s  o f  O x y t r i c h a  (GRIMES and  
ADLER, 1 9 7 6 ) .  B o th  t h e s e  l a t t e r  t a x a  h a v e  a d d i t i o n a l ,  s i n g l e  p o s t ­
c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  a n t e r i o r  k in e to s o m e .
As i n  E u p l o t e s  (HAUSMANN an d  KAISER, 1979; RUFFOLO, 1976a) a l v e o l a r  
p l a t e  m a t e r i a l  s u r r o u n d s  t h e  o p e n in g  o f  t h e  b r i s t l e  p i t  i n  C e r t e s i a  
b u t  d o e s  n o t  d e s c e n d  t o  t h e  b a s e  o f  t h e  p i t .  A l th o u g h  I  h a v e  n o t  
o b s e rv e d  a  r o s e t t e  o f  a m p u le s  s u r r o u n d in g  t h e  b r i s t l e  p i t s  i n  C e r t e s i a , 
t h e r e  a r e  many m u c i f e r o u s  v e s i c l e s  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  p i t  w a l l .
T hese  make c o n t a c t  w i t h  t h e  p la sm a  membrane w h e re  a l v e o l a r  membrane 
i s  a b s e n t .
The p r e s e n c e  o f  l a s i o s o m e s  w i t h i n  t h e  b r i s t l e  c i l i u m  o f  C e r t e s i a  
i s  t h e  f i r s t  i n s t a n c e  o f  t h e s e  p o s s i b l e  s e n s o r y  s t r u c t u r e s  (RUFFOLO, 
1976a) o b s e r v e d  o u t s i d e  t h e  g e n u s  E u p l o t e s . T h e i r  p o s i t i o n  and  l i n e a r  
a r r a n g e m e n ts  s u g g e s t  c l o s e  hom ology t o  t h o s e  fo u n d  I n  E u p l o t e s .
C o n d y lo p a l l i u m . S u p p o sed  s t a t o c y s t - l i k e  i n c l u s i o n s  ( c o n c re m e n t  
v a c u o le s  and  M u l l e r s  v e s i c l e s )  h a v e  b e e n  o b s e r v e d  i n  gymnostom e and  
t r i c h o s t o m e  e n d o s y m b io n ts  and  v a r i o u s  k a r y o r e l i c t i d  c i l i a t e s  (CORLISS, 
1979) a s  w e l l  a s  i n  h y p o t r i c h s  s u c h  a s  P sam m ocephalus  l i t h o p h o r a  
(sy n .  A m p h i s i e l l a  l i t h o p h o r a )  an d  A m p h i s i e l l a  m a r i o n i ; m o s t  o f  t h e s e  
v e s i c l e s  a p p e a r  t o  c o n t a i n  CaCO^ (FAURE-FREMIET, 1 9 5 4 ) .
S p h e r i c a l  b o d i e s  fo u n d  i n  t h e  c y s t  w a l l s  o f  h e l i o z o a  s u c h  a s  
E c h in o s p h a e r iu m  a r e  com posed  o f  s i l i c o n  (PATTERSON and  THOMPSON,
1981); t h e  c o r e  m a t e r i a l  w i t h i n  t h e  c o n d y l o p a l l i u m  o f  C e r t e s i a  a p p e a r s  
s i m i l a r  u l t r a s t r u c t u r a l l y  t o  t h e s e  s i l i c e o u s  b o d i e s .  I  h y p o t h e s i z e
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t h e  s o u r c e  o f  d e n s e  m a t e r i a l  w i t h i n  t h e  c o n d y l o p a l l i u m  o f  C e r t e s i a  t o  be  
u n d i g e s t a b l e  m a t e r i a l  f ro m  t e s t s  o f  i n g e s t e d  d ia to m s  ( p o s s i b l y  s i l i c o n ) .
The f u n c t i o n  o f  t h e  c o n d y l o p a l l i u m  may b e  s im p ly  t o  s e r v e  a s  
a r e s e r v o i r  f o r  t h e  a c c u m u l a t i o n  o f  u n d i g e s t a b l e  c o n t e n t s  o f  fo o d  
v a c u o l e s .  U nder t h i s  h y p o t h e s i s  o n e  c o u ld  p r e d i c t  t h a t  a f t e r  a  t h r e s ­
h o ld  vo lum e o f  u n d i g e s t e d  m a t e r i a l  was a c c u m u la t e d ,  t h e  b u lb  c o u ld  
be p in c h e d  o f f  f rom  t h e  c e l l .
A l t e r n a t i v e l y ,  t h e  p o s i t i o n  o f  t h e  b u lb  on a  n a r r o w  s t a l k ,  i t s  
e n c l o s u r e  w i t h i n  a  c o r t i c a l  c l e f t ,  and  i t s  l o c a t i o n  o n  t h e  a n t e r i o r -  
most p a r t  o f  t h e  c e l l  s u g g e s t  i t s  p o s s i b l e  f u n c t i o n  a s  a  s e n s o r y  
d e v i c e .  One l i k e l y  s e n s o r y  r o l e  i s  t h a t  o f  a n  o r g a n e l l e  o f  e q u i l i b r i u m ,  
a s t a t o c y s t .  The c o n d y l o p a l l i u m  w i t h i n  t h e  c o r t i c a l  c l e f t  may p r o v e  
to  b e  a n a l a g o u s  t o  t h e  s t a t o c y s t  w i t h i n  t h e  hood i n  t h e  rh o p a l iu m  
of s c y p h o z o a n  c n i d a r i a n s .  T h i s  h y p o t h e s i s  may b e  t e s t e d  by r e m o v a l  
of o f  t h e  b u l b  by m i c r o s u r g e r y .
M o rp h o g en es is
D e v e lo p m e n ta l  p a t t e r n s  r e s u l t i n g  f ro m  d e p lo y m e n t  o f  i n c i p i e n t  
o r g a n e l l e s  o r  o r g a n e l l a r  c o m p le x e s  d u r i n g  m o rp h o g e n e s i s  a r e  h i g h e r  
l e v e l  d e v e lo p m e n ta l  e v e n t s  t h a t  c a n  b e  u s e d  t o  i d e n t i f y  hom ologous 
s t r u c t u r e s  and  d e m o n s t r a t e  r e c e n t  common a n c e s t r y  (BORROR and  WICKLOW, 
1981: WICKLOW, 1 9 8 1 a ) .  The d e v e lo p m e n ta l  p a t t e r n  o f  c e l l  d i v i s i o n  
m o rp h o g e n e s is  i n  C e r t e s i a  i s  hom ologous  t o  t h a t  d e s c r i b e d  i n  o t h e r  
e u p l o t i n e  h y p o t r i c h s :  A s p i d i s c a  (DEROUX an d  TUFFRAU, 1965 ; HILL,
19 7 9 ) ,  D io p h ry s  (HILL, 1 9 8 1 ) ,  E u p l o t e s  (RUFFOLO, 1 0 7 6 b ) ,  E u p l o t id i u m  
(HILL, 1 9 8 0 ) ,  and  U ro n y c h ia  (HILL, 1 9 7 8 ) .  C i l i a r y  p r i m o r d i a  a r i s e  
w i th i n  a  s i n g l e  l a t i t u d i n a l  d e v e lo p m e n ta l  z o n e  a s  i n  D i s c o c e p h a lu s  
(WICKLOW, 1 9 8 2 ) .  I n  D i s c o c e p h a lu s  h o w ev e r ,  f r o n t a l  p r i m o r d i a  d e v e lo p
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i n  c l o s e  a s s o c i a t i o n  w i t h  t h e  o r a l  p r i m o r d i a  (w h ic h  d e v e l o p s  on t h e  
c e l l  s u r f a c e ) ; t h e  o r a l  p r im o rd iu m  i n  C e r t e s i a  d e v e lo p s  s e p a r a t e l y  
from  f r o n t a l  p r i m o r d i a  an d  o c c u r s  w i t h i n  a  s u b s u r f a c e  p o u c h .
D u r in g  t h e  f i r s t  s t a g e  o f  d i v i s i o n  m o rp h o g e n e s i s  i n  C e r t e s i a , 
m i c r o t u b u l a r  b u n d le s  a p p e a r  on  b o t h  s i d e s  o f  e a c h  d e v e l o p in g  f r o n t a l  
s t r e a k .  T h is  l o c a t i o n  s u g g e s t s  t h e s e  b u n d le s  may s e r v e  a s  t r a c k s  
t h a t  g u id e  t h e  l o n g i t u d i n a l  a l i g n m e n t  o f  k in e to s o m e s  d u r i n g  s t r e a k  
e l o n g a t i o n .  T h e i r  a t t a c h m e n t  t o  p a r e n t a l  t r a n s v e r s e  c i r r i  w ould  
p r o v id e  a  s t a t i o n a r y  c h a n n e l  i n  w h ic h  o r d e r l y  k i n e t o s o m a l  p r o l i f e r a t i o n  
may o c c u r .  At t h e  t im e  o f  p r o c i r r a l  s e p a r a t i o n  and  l a t e r a l  g ro w th ,  
th e  l e f t  m i c r o t u b u l a r  b u n d le  a s s o c i a t e d  w i t h  e a c h  s t r e a k  d i s a p p e a r s ;  
t h u s ,  t h e  r i g h t  m i c r o t u b u l a r  b u n d le  p r o v i d e s  f o r  s t r e a k  a l i g n m e n t  
d u r in g  l a t e  d i v i s i o n .
S u b c o r t i c a l  m i c r o t u b u l e s  a r e  p r e s e n t  i n  b o t h  C e r t e s i a  and  E u p l o t e s  
(GRIM e t .  a l . ,  1 9 8 0 ,  1 9 8 2 ;  RUFFOLO, 1 9 7 6 a ) .  D u r in g  m o rp h o g e n e s i s  
i n  O x y t r i c h a  (GRIMES, 1 9 7 2 ) ,  t h e s e  s u b s u r f a c e  s h e e t s  o f  m i c r o t u b u l e s  
d i s a p p e a r  i n  a r e a s  o f  s t r e a k  f o r m a t i o n ,  t h e r e b y  p r o v i d i n g  a  p o s s i b l e  
c o r t i c a l  c h a n n e l  f o r  g r o w th  and  m i g r a t i o n  o f  c i r r a l  a n l a g e n .  The 
same p r o c e s s  p r o b a b l y  a l s o  o c c u r s  i n  C e r t e s i a  an d  E u p l o t e s  b u t  w h a t 
c hanges  may o c c u r  w i t h i n  t h e  a l v e o l a r  p l a t e s  i n  r e g i o n s  o f  s t r e a k  
f o r m a t io n  n e e d s  f u r t h e r  s t u d y .
The r o l e  o f  t h e  r e m a in in g  m i c r o t u b u l a r  t r a c k s  i n  C e r t e s i a  a p p e a r s  
to  ch an g e  d u r i n g  p r o c i r r a l  m i g r a t i o n .  E ac h  m i c r o t u b u l a r  b u n d le  l o s e s  
i t s  c o n n e c t i o n  t o  t h e  p a r e n t a l  t r a n s v e r s e  c i r r i ;  t h e  b u n d le s  th e n  
a t t a c h  p o s t e r i o r l y  t o  t r a n s v e r s e  p r o c i r r i  w h i l e  c o n n e c te d  a n t e r i o r l y  
to  a n t e r i o r  f r o n t a l  p r o c i r r i .  B u n d le s  a p p e a r  t o  l e n g t h e n  a s  p r o c i r r a l  
m i g r a t i o n  p r o c e e d s .  The c h a n g e  o f  a t t a c h m e n t  s i t e s ,  co n co m m itan t
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l e n g t h e n i n g  d u r i n g  p r o c i r r a l  m i g r a t i o n ,  and  s u b s e q u e n t  d i s a p p e a r a n c e  
a f t e r  f i n a l  p r o c i r r a l  p o s i t i o n i n g  l e a d s  me to  b e l i e v e  t h a t  t h e  m i c r o ­
t u b u l a r  b u n d le s  may u n d e rg o  a  c h a n g e  f ro m  a  p a s s i v e  t o  a  p o s s i b l e  
a c t i v e  r o l e  d u r i n g  m o r p h o g e n e t i c  movement o f  p r o c i r r i .
I n  an  u l t r a s t r u e t u r a l  m o r p h o g e n e t ic  s t u d y ,  JERKA-DZIADOSZ (1980) 
o b s e rv e d  an  a d d i t i o n a l  s y s t e m  o f  m i c r o t u b u l e s  i n  P a r a u r o s t y l a  w e i s s e i : 
i n t r a s t r e a k  m i c r o t u b u l e s  ( o c c u r r i n g  a s  o b l i q u e  a r r a y s  b e tw e e n  p r o c i r r i )  
and b a s a l  m i c r o t u b u l e s  ( l o c a t e d  a t  t h e  b a s e  o f  e a c h  c i r r a l  s t r e a k ) . 
A lth o u g h  a r r a n g e d  d i f f e r e n t l y  a l o n g  t h e  c i r r a l  s t r e a k ,  t h e  m i c r o t u b u l a r  
t r a c k s  o f  C e r t e s i a  a p p e a r  m o s t  l i k e  t h e  b a s a l  m i c r o t u b u l e s  o f  P_. 
w e i s s e i . JERKA-DZIADOSZ h y p o t h e s i z e d  t h a t  m i c r o t u b u l e s  may p l a y  
a d i r e c t  r o l e  i n  p r o c i r r a l  movement by  e l o n g a t i o n  o f  m i c r o t u b u l e s  
o r  m i c r o t u b u l e  t o  m i c r o t u b u l e  s l i d i n g ,  o r  a n  i n d i r e c t  r o l e  by  s e r v i n g  
p a s s i v e l y  a s  m i c r o t u b u l a r  t r a c k s .  T h i s  s t u d y  s u g g e s t s  b o t h  d i r e c t  
and i n d i r e c t  r o l e s  may o p e r a t e  a t  d i f f e r e n t  t im e s  i n  C e r t e s i a . An 
u l t r a s t r u c t u r a l  s t u d y  o f  c o r t i c a l  m o rp h o g e n e s i s  i n  C e r t e s i a  i s  n e c e s s a r y  
to  e l u c i d a t e  t h e  n a t u r e  o f  t r a n s i e n t  m i c r o t u b u l e s  an d  t h e i r  p o s s i b l e  
r o l e s  i n  m e d i a t i n g  o r g a n e l l e  p o s i t i o n i n g  d u r i n g  d e v e lo p m e n t .
C e r t e s i a ’s d i v e r g e n c e  f ro m  E u p l o t e s  i s  shown by  i t s  many u n iq u e  
c h a r a c t e r s :  t h e  c o n d y l o p a l l i u m ,  m u c o c y s t - l i k e  v e s i c l e s ,  p r e s e n c e
of a  c o m p le te  l e f t  m a r g i n a l  row  ( a s  i n  C y t h a r o i d e s )  w h i l e  c a u d a l  
c i r r i  a r e  a b s e n t ,  q u a d r i p a r t i t e  n u c l e a r  c o n f i g u r a t i o n ,  and  t h e  mode 
o f  i n i t i a t i o n  and  d e p lo y m e n t  o f  f r o n t a l  p r i m o r d i a .  T h ese  d i f f e r e n c e s  
n o t w i t h s t a n d i n g ,  C e r t e s i a  b e a r s  a  r e m a r k a b le  s i m i l a r i t y  t o  E u p l o t e s .
B oth  g e n e r a  s h a r e  d i s t i n c t  p h a r y n g e a l  d i s c s ,  a l v e o l a r  p l a t e s ,  " r o o t l e t  
f i b e r s " ,  a  s i n g l e  membrane p a r o r a l  a p p a r a t u s ,  s i m i l a r  d o r s a l  b r i s t l e  
o r g a n i z a t i o n  i n c l u d i n g  l a s i o s o m e s ,  a n  o v o id  ( a l t h o u g h  C e r t e s i a  i s
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m ore s q u a r e d )  c e l l  g e o m e t ry ,  and  a  s u b s u r f a c e  p o u ch  s t o m a t o g e n e s i s .
I n  a d d i t i o n  t o  s u g g e s t i n g  a  c l o s e  p h y l o g e n e t i c  r e l a t i o n s h i p  
b e tw ee n  t h e s e  two g e n e r a ,  t h e  a b o v e  s i m i l a r i t i e s  c o n n o te  a l s o  a  c h a r a c ­
t e r  a r r a y  t h a t  may b e  u s e f u l  i n  j u s t i f y i n g  t h e  i n c l u s i o n  o f  o t h e r  
g e n e ra  w i t h i n  t h e  E u p l o t i n a .  F o r  e x a m p le ,  Sw edm arkia  h a s  b e e n  p r o ­
v i s i o n a l l y  appen d ed  t o  t h e  E u p l o t i d a e  (BORROR, 1972; CORLISS, 1 9 7 9 ) ;  
c o m p a r a t i v e  u l t r a s t r u e t u r a l  and  m o r p h o g e n e t ic  d a t a ,  s u c h  a s  d e s c r i b e d  
a b o v e ,  a r e  n e c e s s a r y  t o  v e r i f y  t h e  s y s t e m a t i c  p o s i t i o n  o f  t h i s  g e n u s .  
N o m e n c la tu r a l  N ote
I n  1960 VACELET (1960)  d e s c r i b e d  a  s e c o n d  s p e c i e s  o f  C e r t e s i a : 
ova t:a  • A c c o rd in g  t o  V a c e l e t  t h i s  s p e c i e s  was d i s t i n c t  f ro m  C_. 
q u a d r i n u c l e a t a  b e c a u s e  o f  v a r i a t i o n  i n  s h a p e  an d  m o b i l i t y  o f  t r a n s v e r s e  
c i r r i ,  and  i n  d i f f e r e n t  c e l l  l e n g t h .  M o b i l i t y  o f  c i r r i  p r o b a b ly  
d epends  on i n d i v i d u a l  v a r i a t i o n  and  t h e  p h y s i o l o g i c a l  s t a t e  o f  t h e  
c e l l .  C e l l  l e n g t h  o f  _C. o v a t a  an d  C_. q u a d r i n u c l e a t a  o v e r l a p ;  c e l l  
l e n g t h  i n  g e n e r a l  may n o t  b e  u s e d  s a f e l y  t o  i d e n t i f y  s p e c i e s  (BORROR 
and WICKLOW, 1 9 8 2 ) .  H e n c e ,  I  c o n s i d e r  £ .  o v a t a  a s  a  j u n i o r  synonym 
f o r  C_. q u a d r i n u c l e a t a .
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I n t r o d u c t i o n
S in c e  i t s  d i s c o v e r y  By MULLEPv. i n  1 7 8 6 ,  E p i c l i n t e s  h a s  Been 
a s s i g n e d  ( a t  l e a s t  p r o v i s i o n a l l y  o r  a s  i n c e r t a e  s e d i s ) t o  s e v e r a l  
h y p o t r i c h .  f a m i l i e s  ( s e e  b e lo w ) ;  j u s t i f i c a t i o n  f o r  t h e s e  s y s t e m a t i c  
d e c i s i o n s  was b a s e d  p r i m a r i l y  on  t h e  i n t e r p h a s e  a r r a n g e m e n t  o f  v e n t r a l  
c i r r a l  ro w s .  As h y p o t r i c h s  s h a r i n g  a  s i m i l a r l y  a r r a n g e d  v e n t r a l  
c i l i a t u r e  may h a v e  s t r i k i n g l y  d i f f e r e n t  o n t o g e n i e s ,  c l a s s i f i c a t i o n s  
based  on m e re  i n t e r p h a s e  o r g a n i z a t i o n  o f  t h e  c i l i a t u r e  may b e  a r t i f i c i a l  
BORROR and  WICKLOW, 1 9 8 1 ) .  H en ce ,  t h e  p h y l o g e n e t i c  p o s i t i o n  o f  
E p i c l i n t e s  h a s  re m a in e d  a m b ig u o u s .
I t  i s  becom ing  e v e rm o re  c o n v i n c in g  t h a t  m o r p h o g e n e t ic  and  
u l t r a s t r u c t u r a l  i n f o r m a t i o n  c a n  b e  u s e d  s a f e l y  a s  a  m eans t o  d e t e r m i n e  
homology and d e m o n s t r a t e  common a n c e s t r y ,  t h e r e b y  p r o v i d i n g  e v i d e n c e  
f o r  n a t u r a l  r e l a t i o n s h i p s  w i t h i n  t h e  H y p o t r i c h i d a  (BORROR, 1979 ; 
CULBERSON, 1981; HILL, 1 9 8 1 ;  JERKA-DZIADOSZ, 1981b ; WALKER an d  MAUGEL, 
1980; WICKLOW, 1 9 8 1 b ) . I n  my p r e v i o u s  s t u d i e s  I  h a v e  h y p o t h e s i z e d  a  
c l o s e  p h y l o g e n e t i c  r e l a t i o n s h i p  b e tw e e n  t h e  E u p l o t i n a ,  D i s c o c e p h a l i n a ,  
and U r o s t y l i n a  (WICKLOW, 1 9 8 2 a ) .  T h i s  p h y lo g e n y  i s  b a s e d  on  t h e  
p a t t e r n  o f  c o r t i c a l  m o rp h o g e n e s i s  e x h i b i t e d  d u r i n g  c e l l  d i v i s i o n ,  
c o u p le d  w i t h  u l t r a s t r u c t u r a l  d a t a  o n  f e a t u r e s  o f  t h e  b u c c a l  and  s o m a t i c  
c o r t e x .  W here d o e s  E p i c l i n t e s  f i t  i n t o  t h i s  scheme?
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I n  g e n e r a l ,  an  i n c r e a s e  i n  c i l i a r y  o r g a n e l l e s  ( p o l y m e r i z a t i o n )  i s  
th o u g h t  t o  b e  a s s o c i a t e d  w i t h  e a r l y  c i l i a t e  e v o l u t i o n ;  a  d e c r e a s e  i n  
c i l i a r y  o r g a n e l l e s  t h r o u g h  r e d u c t i o n ,  f u s i o n ,  o r  c h a n g e  i n  f u n c t i o n  
( o l i g o m e r i z a t i o n )  i s  th o u g h  t o  b e  a s s o c i a t e d  w i t h  m ore  r e c e n t  c i l i a t e  
e v o l u t i o n  ( s e e  POLJANSKI an d  RAIKOV, 1 9 7 6 ) .  I  t h e r e f o r e  h y p o t h e s i z e  
t h a t  t h e  m u l t i p l e ,  o b l i q u e  row s o f  v e n t r a l  c i r r i  i n  E p i c i i n t e s  w ould  
d e v e lo p  from  a  l o n g i t u d i n a l  s e r i e s  o f  o b l i q u e  f r o n t a l  s t r e a k s .  I n  t h i s  
way t h e  v e n t r a l  c i l i a t u r e  o f  E p i c l i n t e s  w ou ld  b e  so  o n t o g e n e t i c a l l y  
s i m i l a r  t o  t h e  v e n t r a l  c i l i a t u r e  i n  U r o s t y l i n e s  s u c h  a s  T h ig m o k e ro n o p s is  
(WICKLOW, 1 9 81a)  a s  t o  b e  h o m o lo g o u s .  U nder t h i s  h y p o t h e s i s ,  E p i c l i n t e s  
would r e p r e s e n t  an  e a r l y  h y p o t r i c h  d i v e r g e n c e  fro m  w h ic h  l i n e a g e  t h e  
u r o s t y l i n e  h y p o t r i c h s ,  by a d a p t i v e  e x p l o i t a t i o n  o f  a  m i d v e n t r a l  
c i l i a t u r e  ( v i a  o l i g o m e r i z a t i o n  o f  m u l t i p l e  f r o n t a l  r o w s ) ,  may h a v e  
e v o l v e d .
I n  t h i s  p r e s e n t  p a p e r  I  u s e  c o r t i c a l  m o rp h o g e n e s i s  d u r i n g  c e l l  
d i v i s i o n  and  i n t e r p h a s e  c o r t i c a l  u l t r a s t r u c t u r e  t o  t e s t  t h e  a b o v e  
h y p o t h e s i s .  I  com pare  t h e  d e v e lo p m e n ta l  p a t t e r n  a s  w e l l  a s  t h e  
u l t r a s t r u c t u r e  o f  c i r r i ,  t h e  d o r s a l  b r i s t l e  c o m p le x ,  m e m b r a n e l l e s ,  
and g e n e r a l  c y to p la s m  o b s e r v e d  i n  E p i c l i n t e s , w i t h  t h a t  o f  o t h e r  
h y p o t r i c h s .
Materials and Methods
I  i s o l a t e d  E p i c l i n t e s  am b iguus  f ro m  G r e a t  Bay E s t u a r y  n e a r  Adams 
P o i n t  i n  Durham, New H a m p sh ire ,  USA ( 4 3 ° 0 5 '4 5 u l a t . ,  7 0 ° 5 2 '1 0 M l o n g . ) .
I  c u l t u r e d  p o p u l a t i o n s  o f  E p i c l i n t e s  v a r i o u s l y  on e i t h e r  m ass  p o p u l a t i o n s  
o f  d ia to m s  s c r a p e d  f ro m  e s t u a r i n e  s u b s t r a t e s ,  t h e n  ad d ed  t o  medium 
CGUILLARD and  RYZHER, 1962) o r  on  s i n g l e  s p e c i e s  d ia to m  p o p u l a t i o n s  o f  
B e l l e r o c h e a  p o ly m o rp h a  o r  P h a e o d a c ty lu m  t r i c o r n u t u m  i n  25% s e a w a te r  a t  
16°C.
U sing  l i g h t  m i c r o s c o p y ,  I  o b s e r v e d  c e l l s  l i v e  a s  w e l l  a s  s t a i n e d  
u s in g  a  m o d i f i e d  p r o t a r g o l  t e c h n i q u e .  T h i s  t e c h n i q u e  and  my p r o c e d u r e  
f o r  p r o c e s s i n g  c e l l s  f o r  S .E .M . and  T .E .M . a r e  d e s c r i b e d  i n  WICKLOW 
(1981a) w i t h  t h e  f o l l o w i n g  m o d i f i c a t i o n :  t o  r e l a x  c e l l s ,  s e v e r a l  d r o p s
o f  8% MgCl2 w e re  a d d e d  t o  s m a l l  v o lu m es  ( a p p r o x im a te ly  25 m l) o f  c u l t u r e  
medium i n  w h ic h  c e l l s  w e re  c o n c e n t r a t e d .  I  v ie w e d  c e l l s  u s i n g  JEOL 100s  
T .E.M . o r  an  AMR 1000  S .E .M .
A l l  r e f e r e n c e s  t o  t h e  c e l l  w i l l  b e  r e l a t i v e  t o  t h e  c e l l ' s  l e f t  o r  
r i g h t ;  i n  v e n t r a l  a s p e c t  t h e  c e l l ' s  l e f t  c o r r e s p o n d s  t o  t h e  r e a d e r ' s  
r i g h t .
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R e s u l t s
Behavior and Ecology
E p i c l i n t e s  am biguus  i s  a n  e l o n g a t e ,  h i g h l y  c o n t r a c t i l e  and  s u p p l e ,  
e p i b e n t h i c  h y p o t r i c h .  I t  i s  u b i q u i t o u s  i n  m o s t  m a r in e  h a b i t a t s  
i n c l u d i n g  e s t u a r i e s ,  s a n d y  b e a c h e s ,  s a l t  m a r s h e s ,  and  t i d e  p o o l s .  I t  
f e e d s  on many k i n d s  o f  d ia to m s  by g l i d i n g  a l o n g  t h e  s u b s t r a t e  s i n u o u s l y  
w h i l e  m a n e u v e r in g  i t s  s u p p l e ,  s l i g h t l y  c e p h a l i z e d  a n t e r i o r  e n d .  I t  
som etim es  b a c k s  e r r a t i c a l l y  t o  c h a n g e  d i r e c t i o n ;  a t  t i m e s ,  u n d e r  s e v e r e  
s t i m u l i  s u c h  a s  a  c h a n g e  i n  o s m o l a r i t y ,  i t  c a n  b a c k  up r a p i d l y  f o r  a  
d i s t a n c e  o f  s e v e r a l  m i l l i m e t e r s .
G e n e ra l  M orpho logy
E p i c l i n t e s  i s  g e n e r a l l y  n a r r o w ,  e l o n g a t e  an d  s l i g h t l y  d o r s o -  
v e n t r a l l y  c o m p re s s e d .  When r e l a x e d  i t  i s  3 5 0 -3 7 0  ym l o n g ,  a p p r o x i m a t e l y  
35 ym w id e  a t  t h e  a n t e r i o r  e n d ,  a p p r o x i m a t e l y  50 ym a t  t h e  m i d r e g i o n ,  
and a p p r o x i m a t e l y  25 ym a t  t h e  p o s t e r i o r  e n d ;  when a c t i v e l y  f e e d i n g ,  
c e l l  l e n g t h  i n c r e a s e s  c o n s i d e r a b l y  a c c o m p a n ie d  b y  a  g e n e r a l  n a r r o w in g  
in  w i d t h .  A t t h e s e  t i m e s  c e p h a l i z a t i o n  o f  t h e  a n t e r i o r  end i s  m o re  
p ro m in e n t  w h i l e  t h e  p o s t e r i o r  end  i s  a t t e n u a t e .
The a d o r a l  z o n e  o f  a p p r o x i m a t e l y  60 m e m b ra n e l le s  c u r v e s  r i g h t ,  
t h e n  p o s t e r i o r l y ;  a l l  m e m b ra n e l le s  a r e  p o s i t i o n e d  v e n t r a l l y  ( f i g s .  1 , 2 ) .  
A p a r o r a l  membrane l i e s  a b o v e  t h e  r i g h t  b u c c a l  o v e r t u r e  w h i l e  t h e  
e n d o r a l  membrane l i e s  w i t h i n  t h e  b u c c a l  c a v i t y  ( f i g s .  2 ,  3 ) .
Two p a r o r a l  c i r r i  a r e  l o c a t e d  a t  t h e  a n t e r i o r  l e f t  v e n t r a l  
s u r f a c e  ( f i g .  2 ) .  T h i r t e e n  o b l i q u e  c i r r a l  row s o c c u p y  t h e  v e n t r a l  
s u r f a c e  b e tw e e n  r i g h t  and  l e f t  m a r g i n a l  c i r r i ;  b e c a u s e  t h e s e  o b l i q u e
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F i g .  1 ,  2 ,  3 ,  4 .  S a c n n in g  e l e c t r o n  m i c r o g r a p h s  o f  E p l i c l i n t e s  am biguus 
( v e n t r a l  a s p e c t ) . The a d o r a l  zo n e  o f  m e m b ra n e l le s  (Azm) c u r v e s  
a ro u n d  t h e  a n t e r i o r  o f  t h e  c e l l  and  i s  d i r e c t e d  v e n t r a l l y  ( f i g s .  1 ,  
2 ) ;  13 o b l i q u e  row s o f  m ed ian  c i r r i  (Md) l i e  b e tw e e n  s i n g l e  l e f t  
and  r i g h t  m a r g i n a l  c i r r a l  row s (M e); a  row  o f  29 t r a n s v e r s e  c i r r i  
(Tv) a r e  l o c a t e d  a l o n g  t h e  l e f t  p o s t e r i o r  h a l f  o f  t h e  c e l l  ( f i g s .
1 ,  2 ) .  The p a r o r a l  membrane (Pm) l i e s  w i t h i n  a  c o r t i c a l  f u r r o w  
ab o v e  t h e  r i g h t  b u c c a l  o v e r t u r e  ( f i g .  3 ) ;  2 p a r o r a l  c i r r i  (Pc)  
e x te n d  from  t h e  a n t e r i o r ,  l e f t  v e n t r a l  s u r f a c e  ( f i g .  2 ) .  D o r s a l  
b r i s t l e s  (Db) em erge from  c y l i n d r i c a l  p a p i l l a e  (P) ( f i g s .  1 ,  4 ) .
(X 920, 4 0 0 0 ,  4 3 0 0 0 , 2 9 0 0 ) .
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rows a r i s e  v a r i o u s l y  f ro m  f r o n t a l ,  s o m a t i c ,  o r  c a u d a l  p r i m o r d i a  
( d i s c u s s e d  be low ) I  s h a l l  r e f e r  t o  them  g e n e r a l l y  a s  m e d ia n  c i r r i .  The 
number o f  c i r r i  p e r  m e d ia n  row  r a n g e s  from  5 t o  22; m e d ia n  c i r r a l  row s 
in  t h e  m i d r e g io n  o f  t h e  c e l l  a r e  g e n e r a l l y  l o n g e r .  A g ro u p  o f  
a p p r o x im a te ly  29 t r a n s v e r s e  c i r r i  s u b te n d  t h e  m e d ia n  c i r r a l  row s on t h e  
l e f t  s i d e  o f  t h e  c e l l  ( f i g .  1 ) .
On t h e  d o r s a l  s u r f a c e  a r e  3 row s o f  c y l i n d r i c a l  p a p i l l a e ;  w i t h i n  
ea c h  p a p i l l a  i s  a  d o r s a l  b r i s t l e  t h a t  p r o t r u d e s  f ro m  a n  o p e n in g  a t  t h e  
d i s t a l  end o f  t h e  p a p i l l a  ( f i g .  4 ) .  V e n t r a l  t o  e a c h  p a p i l l a  l i e  t h e  
b r i s t l e  k in e to s o m e s :  t h e  a n t e r i o r  b e a r s  t h e  c i l i u m ,  t h e  p o s t e r i o r  i s  
a c o n d y l o c i l i u m .
U l t r a s t r u c t u r e
B u c c a l  a p p a r a t u s . M e m b ra n e l le s  a r e  p a r a m e m b r a n e l l e s , e a c h  
c o n s i s t i n g  o f  4 row s o f  k i n e t o s o m e s .  The f i r s t  ( p o s t e r i o r m o s t )  an d  
second  row s a r e  t h e  l o n g e s t  row s a n d  a r e  o f  e q u a l  l e n g t h  ( a p p r o x i m a t e l y  
11 k i n e t o s o m e s ) ;  t h e  t h i r d  row  i s  s h o r t e r  (by  2 k in e to s o m e s )  a n d  t h e  
f o u r t h  row  i s  s h o r t e s t  c o n s i s t i n g  o f  o n l y  2 k in e to s o m e s .  P o s t c i l i a r y  
m i c r o t u b u l e s  a r i s e  f ro m  row  1 k in e to s o m e s ;  t r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l e s  
a r i s e  from  row 4 k in e to s o m e s  an d  t h o s e  k in e to s o m e s  o f  row  3 n o t  b o r d e r e d  
by row  4 k in e to s o m e s  ( f i g .  5 ) .
The p a r o r a l  m em brane c o n s i s t s  o f  a  l o n g i t u d i n a l  s e r i e s  o f  
k in e to s o m a l  p a i r s  ( p o l y s t i c h o m o n a d e ) ; i t  l i e s  w i t h i n  a  c o r t i c a l  f u r r o w  
a lo n g  t h e  r i g h t  b u c c a l  o v e r t u r e  ( f i g s .  3 ,  6 ,  7 ) .  P o s t c i l i a r y  
m i c r o t u b u l e s  o r i g i n a t e  on  t h e  r i g h t  s i d e  o f  t h e  membrane t h e n  e x te n d  
p o s t e r i o r l y  w h e re a s  t r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l e s  a r i s e  on t h e  m e m b ra n e 's  
l e f t  s i d e  and  a r e  d i r e c t e d  to w a rd  t h e  p e l l i c l e  ( f i g .  7 ) .
The s i n g l e  k in e to s o m e  row  com posing  t h e  e n d o r a l  membrane
F i g .  5 ,  6 ,  7 ,  8 .  T r a n s m i s s i o n  e l e c t r o n  m i c r o g r a p h s  o f  t h e  b u c c a l
a p p a r a t u s .  M e m b ra n e l le s  c o m p r i s e  4 row s o f  k in e to s o m e s  (num bered  
1 - 4 ) :  t h e  f i r s t  2 a r e  l o n g e s t  and  o f  e q u a l  l e n g t h ,  t h e  t h i r d  i s  
s l i g h t l y  s h o r t e r ,  t h e  f o u r t h  i s  s h o r t e s t .  T r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l e s  
(T) o r i g i n a t e  from  row  4 k in e to s o m e s  and  t h o s e  k in e to s o m e s  o f  ro w '
3 n o t  b o r d e r e d  by row  4 k in e to s o m e s ,  p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  (Pmt) 
a r i s e  f rom  row 1 k in e to s o m e s  ( f i g .  5 ) .  The p a r o r a l  membrane (Pm) 
c o n s i s t s  o f  a  row o f  k i n e t o s o m a l  p a i r s  ( p o ly s t i c h o m o n a d e )  w i t h  
c i l i a  d i r e c t e d  v e n t r a l l y  w h i l e  t h e  e n d o r a l  membrane (Em) i s  a  row 
o f  s i n g l e  k in e to s o m e s  ( s t i c h o m o n a d e )  w i t h - c i l i a  d i r e c t e d  d o r s a l l y  
( f i g .  6 ) .  T r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l e s  (T) a r i s e  from  t h e  l e f t ,  
p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  (Pmt) a r i s e  from  t h e  r i g h t  o f  b o t h  o r a l  
membranes ( f i g s .  7 ,  8 ) .  (X 28 5 00 ,  8 500 ,  33 1 0 0 ,  21 250)
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( s t ic h o m o n a d e )  l i e s  w i t h i n  t h e  B u c c a l  c a v i t y ;  i t s  c i l i a  a r e  d i r e c t e d  
m e d i a l l y  ( f i g .  6 ,  8 ) .  A l th o u g h  r o t a t e d  180°  r e l a t i v e  t o  t h e  m em brane’s 
lo n g  a x i s ,  t h e  e n d o r a l  k in e to s o m e s  p o s s e s s  p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  
a lo n g  t h e  r i g h t  s i d e  an d  t r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l e s  a l o n g  t h e  l e f t  s i d e  
of t h e  row  ( a s  i n  t h e  p a r o r a l  m e m b ra n e ) . T h i s  a p p a r e n t  p a ro d o x  i s  
e x p l a in e d  i n  JERKA-DZIADOSZ ( 1 9 8 1 a ) .
C i r r i . A l l  m e d ian  and  m a r g i n a l  c i r r a l  b a s e s  o f  E p i c l i n t e s  a r e  
p a r a l l e l o g r a m  a r r a n g e d  s e t s  o f  k i n e to s o m e s :  2 k in e to s o m e s  w id e  and
6-8 k in e to s o m e s  lo n g  ( f i g .  9 ) .  E a c h  c i r r u s  l i e s  i n  a  c o r t i c a l  
i n d e n t a t i o n  a t  an  a p p r o x i m a t e l y  60° a n g l e  t o  t h e  lo n g  a x i s  o f  t h e  c e l l .  
T r a n s v e r s e  c i r r i  e a c h  c o n s i s t  o f  5 row s o f  8 -1 0  k in e to s o m e s .  A 
f i b r i l l a r  s h e a t h  s u r r o u n d s  e a c h  c i r r u s  b a s e  d i s t a l l y ,  t h e n  d e s c e n d s  
to  e n c i r c l e  t h e  c i r r u s  p r o x i m a l l y  a s  t h e  p e r i p h e r a l  c i r r a l  m a t r i x ;  
m i c r o t u b u l a r  b u n d le s  r a d i a t e  i n t o  t h e  c y t o p l a s m  fro m  t h i s  m a t r i x .
The l a r g e s t  o f  t h e s e  ( d i r e c t e d  p o s t e r i o r l y  f ro m  t h e  r i g h t  s i d e  o f  t h e  
c i r r u s )  o v e r l a p s  w i t h  t h e  same b u n d le  o f  t h e  a d j a c e n t  c i r r u s ,  t h e r e b y  
fo rm in g  a  c o n t i n u o u s  o v e r l a p p i n g  s e r i e s  v i s i b l e  a t  t h e  r i g h t  m ic r o s c o p e  
l e v e l  ( f i g .  9 ) .
P o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  a r i s e  f ro m  t h e  p o s t e r i o r m o s t  k in e to s o m e  
of e a c h  c i r r u s  and  e x t e n d  p o s t e r i o r l y  t o  c o n t r i b u t e  t o  t h e  p o s t e r i o r  
m i c r o t u b u l a r  b u n d l e .  T r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l e s  o r i g i n a t e  n e a r  t h e  
a n t e r i o r m o s t  c i r r a l  k in e to s o m e s  an d  e x t e n d  d i r e c t l y  to w a rd  t h e  p e l l i c l e  
( f i g . 9 ) .
D o r s a l  b r i s t l e s . E a c h  d o r s a l  b r i s t l e  com plex  i s  a  d i k i n e t i d  w i t h  
t h e  a n t e r i o r  k in e to s o m e  c i l i a t e d ,  t h e  p o s t e r i o r  k in e to s o m e  n o n c i l i a t e d  
(a c o n d y l o c i l i u m ) . D o r s a l  c i l i a  l i e  w i t h i n  c o r t i c a l  p a p i l l a e  t h a t  
e x te n d  1 pm from  t h e  c e l l  s u r f a c e ;  o n l y  t h e  d i s t a l  0 .5  pm o f  e a c h
F i g .  9 .  T r a n s m i s s i o n  e l e c t r o n  m i c r o g r a p h  o f  m e d ia n  c i r r i :  a n t e r i o r  (Ant) 
i s  a t  t h e  l e f t ,  p o s t e r i o r  (P os)  i s  a t  t h e  r i g h t  o f  t h e  m i c r o g r a p h .  
T r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l e s  (T) a r i s e  from  a n t e r i o r m o s t  r i g h t  k i n e t o ­
som es; p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  (Pmt) a r i s e  from  p o s t e r i o r m o s t , 
l e f t  k in e to s o m e s .  The p o s t e r i o r  m i c r o t u b u l a r  b u n d le s  (Mb) e x t e n d  
p o s t e r i o r l y  i n  a n  o v e r l a p p i n g  s e r i e s  v i s i b l e  a t  t h e  l i g h t  m i c r o ­
sc o p e  l e v e l .  (X 25 900)
F i g .  1 0 ,  1 1 .  S a g i t t a l  s e c t i o n s  t h r o u g h  d o r s a l  b r i s t l e  c o m p le x e s .
L i n e a r  a r r a y s  o f  n em a to d esm a l  g r a n u l e s  (Ng) l i e  b e s i d e  n e m a to d e s -  
m al m i c r o t u b u l e s  ( f i g .  1 0 ) .  E ach  b r i s t l e  com plex  i s  a  d i k i n e t i d :  
t h e  a n t e r i o r  k in e to s o m e  i s  c i l i a t e d ,  t h e  p o s t e r i o r  k in e to s o m e  i s  
n o n - c i l i a t e d . B r i s t l e  c i l i a  l i e  w i t h i n  c y l i n d r i c a l  p a p i l l a e  ( P ) . 
P a p i l l a r y  c i s t e r n a e  (P c) e n c i r c l e  t h e  m i d r e g io n  o f  e a c h  p a p i l l a ;  
m i c r o t u b u l e s  ( a r ro w s )  a r e  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e s e  c i s t e r n a e  ( f i g .  1 1 ) .  
T r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l e s  CT) a r i s e  from  t h e  a n t e r i o r  k in e to s o m e  
w h i l e  p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  (Pmt) a r i s e  from  t h e  p o s t e r i o r  
k in e to s o m e .  (X 18 80Q, 31  700)
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F i g .  1 2 .  S a g i t t a l  s e c t i o n  th ro u g h ,  a  b r i s t l e  com plex  show ing  t h e
a r r a n g e m e n t  o f  n e m a to d e s m a l  g r a n u l e s  a l o n g  n e m a to d e sm a l  m i c r o t u h u l e s  
(Ne) w h ich  d e s c e n d  f ro m  b r i s t l e  k in e to s o m e s .  F in e  c o n n e c t i o n s  
( a r r o w s )  l i n k  a d j a c e n t  n em a to d esm a l  g r a n u l e s .  The p a p i l l a r y  
c i s t e r n a e  (P c )  a s  w e l l  a s  t h e  c e l l  membrane (Cm) and  a  s y s te m  o f  
m u l t i p l e  m e m b r a n e - l i k e ,  i n t r a a l v e o l a r  m a t e r i a l s  ( lam ) a r e  e v i d e n t .
(X 33 000)
F i g .  1 3 .  T r a n s m i s s i o n  e l e c t r o n  m ic r o g r a p h  show ing  t h e  e l o n g a t e ,
i r r e g u l a r l y  s h a p e d  m a c r o n u c l e i  (Ma) and  num erous  l i p i d  i n c l u s i o n s  
( L i ) .  (X 6 000)
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c i l i u m  p r o t r u d e s  from  t h e  p a p i l l a  ( f i g s .  4 ,  1 0 ,  1 1 ,  1 2 ) .  Membrane 
bound v e s i c l e s ,  p a p i l l a r y  c i s t e r n a e ,  l i e  w i t h i n  an d  e n c i r c l e  t h e  
m id r e g io n  o f  e a c h  c y l i n d r i c a l  p a p i l l a .  M i c r o t u b u l e s  a r e  a s s o c i a t e d  
w i t h  t h e s e  v e s i c l e s  ( f i g s .  1 1 ,  1 2 ) .
T r a n s v e r s e  m i c r o t u b u l e s  a r i s e  n e a r  t h e  a n t e r i o r  b r i s t l e  k in e to s o m e ,  
p o s t c i l i a r y  m i c r o t u b u l e s  a r i s e  f ro m  t h e  p o s t e r i o r  b r i s t l e  k in e to s o m e s  
( f i g .  1 1 ) .  N em atodesm al m i c r o t u b u l e s  d e s c e n d  i n t o  t h e  c y to p la s m  from  
f i b r i l l a r  m a t e r i a l  a t  t h e  b a s e  o f  t h e  b r i s t l e  k in e to s o m e s .  E l e c t r o n  
d e n s e  g r a n u l e s  (d = 55 nm) a r e  a r r a n g e d  i n  a  l i n e a r  a r r a y  a t  30  nm 
i n t e r v a l s  a lo n g  t h e  n e m a to d e sm a l  m i c r o t u b u l e s  ( f i g s .  1 0 ,  1 2 ) ;  a d j a c e n t  
g r a n u l e s  a r e  l i n k e d  by f i n e  c o n n e c t i o n s .
C o r te x  and  g e n e r a l  c y t o p l a s m . J u s t  p r o x im a l  t o  t h e  p la sm a  
membrane l i e s  a  m u l t i l a y e r e d ,  m e m b r a n e - l ik e  s y s t e m .  The o u t e r m o s t  and  
in n e rm o s t  m em branes o f  t h i s  s y s te m  may r e p r e s e n t  a l v e o l a r  m em branes; 
up t o  24 a d d i t i o n a l  m e m b r a n e - l ik e  l a y e r s  l i e  w i t h i n  t h i s  a l v e o l u s  
( f i g .  1 2 ) .  The c y to p la s m  c o n t a i n s  a  l a r g e  num ber o f  v a r i o u s l y  s i z e d  
l i p i d  i n c l u s i o n s .  Numerous i r r e g u l a r l y  s h a p e d ,  e l o n g a t e  m a c r o n u c l e i  
a r e  p r e s e n t  ( f i g .  1 3 ) .
M orphogenes i s
C o r t i c a l  m o rp h o g e n e s i s  i n  E p i c l i n t e s  o c c u r s  i n  2 o b l i q u e  
d e v e lo p m e n ta l  z o n e s :  a n  a n t e r i o r  z o n e  o f  t h e  f u t u r e  p r o t e r  and  a
p o s t e r i o r  z o n e  o f  t h e  f u t u r e  o p i s t h e .  The f i r s t  c o r t i c a l  d e v e lo p m e n ta l  
e v e n t  i s  t h e  a p p e a r a n c e  o f  t h e  o p i s t h e  o r a l  p r im o rd iu m  j u s t  a n t e r i o r  
to  t h e  a n t e r i o r m o s t  t r a n s v e r s e  c i r r u s  ( f i g s .  14 a , b ) . T h i s  o r a l  
p r im o rd iu m  (OP) b e g i n s  a s  a  d e n s e  m ass  o f  k in e to s o m e s  n e a r  t h e  c e l l  
s u r f a c e  and soon  b e g i n s  d i f f e r e n t i a t i o n  i n t o  p ro m e m b ra n e l le s ;  
d ev e lo p m en t o f  m e m b ra n e l le s  p r o c e e d s  w i t h i n  a  d e p r e s s i o n  on t h e  c e l l
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s u r f a c e  i n  a n  a n t e r i o r  t o  p o s t e r i o r  m a t u r i t y  g r a d i e n t .  The s u r f a c e  
d e p r e s s i o n  d e e p e n s  p o s t e r i o r l y  a s  new p ro m e m b ra n e l le s  a r e  fo rm e d .  
M eanw hile ,  a n t e r i o r  p ro m e m b ra n e l le s  c u r v e  to w a rd  t h e  c e l l ' s  r i g h t  
fo rm in g  t h e  hooked  m e m b ra n e l la r  zo n e  c h a r a c t e r i s t i c  o f  t h e  i n t e r p h a s e  
c e l l .  D u r in g  c y t o k i n e s i s  a l l  m e m b ra n e l le s  em erge  o n to  t h e  c e l l  
s u r f a c e  ( f i g .  14 c - h )  .
As p ro m e m b ra n e l le s  b e g i n  t o  d i f f e r e n t i a t e ,  4 a d d i t i o n a l  k i n d s  o f  
p r im o r d i a  a p p e a r  on t h e  v e n t r a l  s u r f a c e :  f r o n t a l ,  p a r o r a l ,  s o m a t i c ,  
and c a u d a l  C f ig .  14 c ) . S i n g l e  s e p a r a t e  f r o n t a l  and  p a r o r a l  p r i m o r d i a  
d i f f e r e n t i a t e  from  t h e  OP. B o th  p a r o r a l  and  e n d o r a l  m em branes a s  w e l l  
a s  2 p a r o r a l  c i r r i  d i f f e r e n t i a t e  f rom  t h e  a n t e r i o r  end o f  t h e  p a r o r a l  
p r im o rd iu m . The o p i s t h e  f r o n t a l  s t r e a k  r e p r e s e n t s  t h e  s o l e  f r o n t a l  
a n l a g e n  i n  b o t h  p r o t e r  an d  o p i s t h e ;  5 f r o n t a l  c i r r i  d i f f e r e n t i a t e  f ro m  
t h i s  s t r e a k  ( f i g .  14 f , g ) .
E ac h  v e n t r a l  s o m a t ic  p r im o rd iu m  a r i s e s  f ro m  k in e to s o m e s  o f  a  
m ed ian  c i r r a l  row . I n  i n d i v i d u a l s  w i t h  13 m e d ia n  ro w s ,  s i x  p r i m o r d i a  
a r e  fo rm ed  i n  t h i s  way i n  t h e  o p i s t h e  (7 i n  t h e  p r o t e r ) ; e a c h  l e n g t h e n s  
p o s t e r i o r l y .  A c a u d a l  p r im o rd iu m  a p p e a r s  a s  a  m ass  o f  k in e to s o m e s  j u s t  
l e f t  o f  t h e  r i g h t  m a r g i n a l  c i r r a l  row  an d  a n t e r i o r  t o  t h e  e l e v e n t h  
m ed ian  row . T h i s  p r im o rd iu m  d i f f e r e n t i a t e s  i n t o  a  l o n g i t u d i n a l  s e r i e s  
o f  o b l i q u e  s t r e a k s  ( f i g .  14 e , f ) .
When t h e  o p i s t h e  s o m a t ic  p r i m o r d i a  b e g i n  t o  l e n g t h e n ,  a  p r o t e r  OP 
a p p e a r s  a s  a  c l u s t e r  o f  k in e to s o m e s  j u s t  p o s t e r i o r  t o  t h e  p a r e n t a l  
m e m b ra n e l le s  ( f i g .  14 d ) . The s u b s e q u e n t  d i f f e r e n t i a t i o n  and  m a t u r i t y  
o f  p ro m e m b ra n e l le s  f ro m  t h i s  p r im o rd iu m  p r o c e e d s  d o r s a l l y  t o  t h e  p a r e n t a l  
m e m b ra n e l le s .  The p a r e n t a l  m e m b ra n e l le s  an d  p a r o r a l  a p p a r a t u s  a r e  
d i s m a n t l e d  and  r e s o r b e d  i n  a  p o s t e r i o r  t o  a n t e r i o r  d i r e c t i o n ;  t h e
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F ig .  1 4 .  L i n e  d r a w in g s  b a s e d  on p r o t a r g o l  s t a i n e d  s p e c im e n s  d e p i c t i n g  
a  n o n - d i v i d i n g  c e l l  C fig*  14 a )  a n d  a  s e q u e n c e  o f  v e n t r a l ,  c o r t i c a l  
m o r p h o g e n e t i c  s t a g e s  d u r i n g  c e l l  d i v i s i o n  ( f i g .  14 b - h ) . B la c k  
a r e a s  an d  l i n e s  r e p r e s e n t  c i l i a r y  o r g a n e l l e s .
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p r o t e r  p ro m e m b ra n e l le s  e r u p t  o n to  t h e  c e l l  s u r f a c e  j u s t  p o s t e r i o r  t o  t h e  
r e t r e a t i n g  p a r e n t a l  m e m b r a n e l la r  z o n e  ( f i g .  14 e - h )  .
F r o n t a l  p r i m o r d i a  a r e  a b s e n t  i n  t h e  p r o t e r .  S even  s o m a t ic  
p r i m o r d i a ,  h o w e v e r ,  a r i s e  from  m e d ia n  c i r r a l  row s a n d  a  c a u d a l  
p r im o rd iu m  d i f f e r e n t i a t e s  i n t o  a  s e r i e s  o f  o b l i q u e  s t r e a k s  a s  i n  t h e  
o p i s t h e .  I n  b o t h  p r o t e r  an d  o p i s t h e  t h e  o b l i q u e  s t r e a k s  from  e a c h  
c a u d a l  p r im o rd iu m  p r o v i d e  t h e  p o s t e r i o r  com plem en t o f  m e d ia n  c i r r a l  
row s; s t r e a k s  from  s o m a t ic  p r i m o r d i a  ( a lo n g  w i t h  t h e  f r o n t a l  s t r e a k  i n  
t h e  o p i s t h e )  c o n t r i b u t e  t h e  a n t e r i o r  com plem en t o f  m e d ia n  row s ( f i g .
14 e - h ) . I n  t h i s  way 13 m e d ia n  c i r r a l  row s a r e  fo rm ed  i n  b o t h  t h e  
p r o t e r  and  t h e  o p i s t h e .  T he  a n t e r i o r  13 t r a n s v e r s e  c i r r i  d i f f e r e n t i a t e  
from  t h e  p o s t e r i o r  end  o f  e a c h  m e d ia n  c i r r a l  s t r e a k ;  t h e  r e m a in in g  
( p o s t e r i o r )  16 t r a n s v e r s e  c i r r i  a r i s e  i n d e p e n d e n t l y  f ro m  t h e  c a u d a l  
p r im o rd iu m  o f  e a c h  d a u g h t e r  c e l l  ( f i g .  14 f - h )  .
M a r g in a l  c i r r a l  p r i m o r d i a  an d  d o r s a l  b r i s t l e  p r i m o r d i a  a r i s e  by 
w i t h i n  row d e v e lo p m e n t  d u r i n g  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  p r o t e r  OP.
P a r e n t a l  c i r r i  a r e  g r a d u a l l y  d i s m a n t l e d  an d  r e s o r b e d  a f t e r  c y t o k i n e s i s  
i s  u n d e rw a y .
Discussion
U l t r a s t r u c t u r e
I n  g e n e r a l ,  t h e  b u c c a l  a p p a r a t u s  o f  E p i c l i n t e s  i s  o r g a n i z e d  a s  i n  
m ost o t h e r  s p i r o t r i c h s :  m e m b ra n e l le s  c o m p r i s in g  4 k in e to s o m a l  row s
( t h e  f i r s t  2 l o n g e s t ,  t h e  t h i r d  s h o r t e r ,  t h e  f o u r t h  s h o r t e s t )  an d  a 
p a r o r a l  a p p a r a t u s  c o n s i s t i n g  o f  o u t e r  s t ic h o m o n a d e  e n d o r a l  m em brane.
The p o s i t i o n s  o f  m i c r o t u b u l e s  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e s e  s t r u c t u r e s  r e s e m b le  
t h e  g e n e r a l  h y p o t r i c h  p a t t e r n  ( s e e  BAKOWSKA an d  JERKA-DZIADOSZ, 1978 ; 
GRIMES, 1972; PUYTORAC an d  GRAIN, 19 7 6 ; WICKLOW, 1 9 8 1 a ) .
C i r r i  o f  E p i c l i n t e s  a l s o  a r e  o r g a n i z e d  a s  i n  o t h e r  h y p o t r i c h s  a s  
w e l l  a s  some h e t e r o t r i c h s  ( s e  ALBARET and  GRAIN, 1 9 7 3 ;  GRIM, 1972 ;
GRIMES and L'HERNAULT, 1 9 7 8 ;  PUYTORAC e t .  a l . ,  19 7 6 ; WICKLOW, 1 9 8 1 a ) .
The g e n e r a l  a g r e e m e n t  i n  a r r a n g e m e n t  o f  h y p o t r i c h  c i r r a l  k in e to s o m e s  
and a s s o c i a t e d  m i c r o t u b u l a r  r i b b o n s  r e f l e c t  a n  o r d e r l y  and  c o n s e r v a t i v e  
d e v e lo p m e n ta l  p r o c e s s :  e a r l y  ( p r im a r y )  d e v e l o p m e n t a l  e v e n t s  a r e  m ore
h i g h l y  c o n s e r v e d  t h a n  s u b s e q u e n t  h i g h e r  l e v e l  d e v e lo p m e n ta l  e v e n t s  
( s e e  be low ) . M i c r o t u b u l a r  b u n d le s  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  p e r i p h e r a l  
c i r r a l  m a t r i x  d i f f e r e n t i a t e  l a t e  i n  d e v e lo p m e n t  (JERKA-DZIADOSZ, 1 9 8 0 ) ;  
t h e s e  a p p e a r  t o  b e  o n e  o f  t h e  m o s t  v a r i a b l e  c i r r a l  c o n s t i t u e n t s  b e tw e e n  
h y p o t r i c h s  (WICKLOW, 1 9 8 1 a ) .
S e v e r a l  i n t e r e s t i n g  a s p e c t s  o f  t h e  c o r t i c a l  u l t r a s t r u c t u r e  i n  
E p i c l i n t e s  a p p e a r  u n i q u e .  F o r  e x a m p le ,  t h e  p e l l i c l e  o f  E p i c l i n t e s  
c o m p r i s e s  an  o u t e r  p la sm a  m em brane s u b te n d e d  by  a  m u l t i l a y e r e d  m em brane­
l i k e  s y s te m  w i t h i n  a l v e o l a r  m em b ran es .
O th e r  c i l i a t e s  l a c k  s u c h  a  s y s te m  w i t h i n  p e l l i c u l a r  a l v e o l i  ( f o r
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r e v ie w  o f  c i l i a t e  membrane s y s te m s  s e e  ALLEN, 1 9 7 8 ) .  A l th o u g h  m o s t  
c l i a t e s  p o s s e s s  a l v e o l i  i n  w h ic h  e l e c t r o n  d e n s e  i n t r a a l v e o l a r  m a t e r i a l  
i s  a b s e n t ,  E u p l o t e s  (HAUSMANN and  KAISER., 1979) a n d  C e r t e s i a  (WICKLOW, 
1982b) b o t h  h a v e  a l v e o l i  t h a t  c o n t a i n  m u l t i l a y e r e d  a l v e o l a r  p l a t e s ;  
o t h e r  c i l i a t e s  may p o s s e s s  d i s o r g a n i z e d  m a t e r i a l  w i t h i n  a l v e o l i  (BOHM 
and HAUSMANN, 1 9 8 1 ) .
BOHM and  HAUSMANN (1 9 8 1 )  h a v e  d e t e r m in e d  t h e  a l v e o l a r  p l a t e s  i n  
E u p l o t e s  t o  c o n s i s t  m a in ly  o f  p r o t e i n  w i t h  a  f i n e  c o a t i n g  o f  
p o l y s a c c h a r i d e ;  t h e s e  p l a t e s  i n  E u p l o t e s  and  C e r t e s i a  a p p p e a r  t o  
c o n t r i b u t e  t o  c e l l  r i g i d i t y .  The i n t r a a l v e o l a r  l a y e r s  i n  E p i c l i n t e s  
have  a  u n iq u e  o r g a n i z a t i o n  and  m u s t  b e  s u p p l e  t o  f a c i l i t a t e  c h a n g e  i n  
c e l l  fo rm  i n  t h i s  h i g h l y  c o n t r a c t i l e  c i l i a t e .  H en ce ,  t h e  p e l l i c u l a r  
a l v e o l i  i n  E p i c l i n t e s  a p p e a r  n o n -h o m o lo g o u s  t o  a l v e o l i  o f  o t h e r  c i l i a t e s  
s t u d i e d  t h u s  f a r .
A l th o u g h  t h e  g e n e r a l  o r g a n i z a t i o n  o f  t h e  d o r s a l  b r i s t l e  com plex  
o f  E p i c l i n t e s  a p p e a r s  s i m i l a r  t o  o t h e r  h y p o t r i c h  d i k i n e t i d s  ( s e e  LYNN,
1 9 8 1 ) ,  c e r t a i n  a n c i l i a r y  f e a t u r e s  o f  t h e  com plex  a r e  u n i q u e .  The 
t u b u l a r  p a p i l l a e  f rom  w h ic h  b r i s t l e  c i l i a  em erg e  a r e  a b s e n t  i n  o t h e r  
h y p o t r i c h s .  The d o r s a l  s u r f a c e  o f  A s p i d i s c a  ( a s  v ie w e d  w i t h  S .E .M , 
WICKLOW, u n p u b l i s h e d )  i s  s t u d d e d  w i t h  row s o f  g l o b u l a r  p a p i l l a e  t h a t  
p re su m a b ly  c o n t a i n  d o r s a l  b r i s t l e s ;  b r i s t l e  c i l i a  a p p a r e n t l y  do n o t  
p r o j e c t  from  t h e  p a p i l l a e .  H en ce ,  t h e s e  p a p i l l a e  a p p e a r  d i s t i n c t  f ro m  
t h o s e  i n  E p i c l i n t e s .
The n em a to d esm a l  g r a n u l e s  t h a t  l i e  j u s t  v e n t r a l  t o  b r i s t l e  
k in e to s o m e s  s i m i l a r i l y  a r e  u n i q u e .  T h e s e  i n t e r c o n n e c t e d  g r a n u l e s  
a r r a n g e d  i n  l i n e a r  a r r a y s ,  h o w e v e r ,  r e s e m b l e  t h e  l a s i o s o m e s  fo u n d  
be tw een  t h e  c i l i a r y  m em brane and  axonem e o f  t h e  b r i s t l e  c i l i a  i n
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E u p l o t e s  (RTJFF0L0, 1976) an d  C e r t e s i a  (WICKLOW, 1 9 8 2 b ) .  The 
u l t r a s t r u c t u r a l  and  f u n c t i o n a l  o r g a n i z a t i o n  o f  t h e  d o r s a l  b r i s t l e  
com plex  i n  E p i c l i n t e s , p a r t i c u l a r l y  t h e  p a p i l l a r y  c i s t e r n a e ,  t h e i r  
a s s o c i a t e d  m i c r o t u b u l e s ,  and  t h e  n e m a to d e sm a l  g r a n u l e s ,  n e e d  f u r t h e r  
s tu d y .
M o rp h o g e n e s is
F ou r  k i n d s  o f  g e n e r a l  c i l i a r y  p r i m o r d i a  o c c u r  d u r i n g  m o rp h o g e n e s i s  
i n  h y p o t r i c h s :  f r o n t a l ,  o r a l ,  s o m a t i c ,  a n d  v e n t r a l  (WICKLOW, 1981 ) .
Most h y p o t r i c h s  d i f f e r e n t i a t e  t h e i r  e n t i r e  c i l i a t u r e  f ro m  f r o n t a l ,  o r a l ,  
and s o m a t ic  p r i m o r d i a  a l o n e  ( s e e  B0RR0R, 1979; B0RR0R an d  WICKLOW,
1 9 8 2 ) .  I n  a d d i t i o n  t o  t h e s e  3 k i n d s  o f  p r i m o r d i a ,  P s e u d o u r o s t y l a  
d i f f e r e n t i a t e s  a  p o r t i o n  o f  i t s  v e n t r a l  m e d ia n  c i r r a l  row s from  
v e n t r a l  p r i m o r d i a .  B e c a u se  o f  t h i s  d i v e r g e n t  k in d  o f  p r im o rd iu m  and  
i t s  r e s u l t i n g  a b e r r a n t  d e v e lo p m e n ta l  p a t t e r n ,  I  s e p a r a t e d  P s e u d o u r o s t y l a  
from  o t h e r  u r o s t y l i n e s  a t  t h e  s u p e r f a m i l i a l  l e v e l  (WICKLOW, 1 9 8 1 a ) . 
E p i c l i n t e s  e x h i b i t s  a  f i f t h  t y p e  o f  c i l i a r y  p r i m o r d i a :  c a u d a l  p r i m o r d i a .
F r o n t a l  c i l i a t u r e  c h a r a c t e r i s t i c  o f  h y p o t r i c h s  i s  p r e s e n t  i n  
E p i c l i n t e s  o n ly  a s  a  s i n g l e  c i r r a l  row  i n  t h e  o p i s t h e .  I n  c o n t r a s t  t o  
o t h e r  h y p o t r i c h s ,  E p i c l i n t e s  e x p l o i t s  c a u d a l  p r i m o r d i a  a s  a  m eans o f  
fo rm in g  a  m a jo r  p o r t i o n  o f  i t s  v e n t r a l  m e d ia n  c i r r i .  D u r in g  e a r l y  
d e v e lo p m e n t ,  c a u d a l  p r i m o r d i a  a p p e a r  s i m i l a r  t o  t h e  v e n t r a l  p r i m o r d i a  
o f  P s e u d o u r o s t y l a  c r i s t a t a  (JERKA-DZIADOSZ, 19 7 2 ; WICKLOW, 1 9 8 1 a ) ;  t h e y  
d i f f e r ,  h o w e v e r ,  i n  t h e  k i n d s  o f  c i r r a l  row s p ro d u c e d  ( l a t e r a l ,  f u l l -  
l e n g t h  l o n g i t u d i n a l  row s i n  _P. c r i s t a t a ; o b l i q u e ,  p o s t e r i o r  m e d ia n  row s * 
i n  E p i c l i n t e s )  an d  i n  p r o d u c t i o n  o f  t r a n s v e r s e  c i r r i  (n o n e  i n  P_. c r i s t a t a  
and many i n  E p i c l i n t e s ) .
I n  an  u l t r a s t r u c t u r a l  s t u d y  o f  c i r r a l  m o rp h o g e n e s i s  i n  P a r a u r o s t y l a
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w e i s s e i ,  JERKA-DZIADOSZ (1980)  showed t h e  e a r l y  d e v e lo p m e n t  and 
d i f f e r e n t i a t i o n  o f  b o t h  f r o n t a l  and  m a r g i n a l  ( s o m a t i c )  c i r r a l  t o  b e  
n e a r l y  i d e n t i c a l .  I  e x p e c t  c a u d a l  p r i m o r d i a l  d e v e lo p m e n t  t o  p r o c e e d  
i n  a s i m i l a r  m a n n e r .  D ev e lo p m en t o f  h y p o t r i c h  c i r r i  a s  w e l l  a s  o t h e r  
o r g a n e l l a r  co m p le x e s  s u c h  a s  m e m b ra n e l le s  (GRIMES, 1 9 7 2 ;  JERKA-DZIADOSZ, 
1981b; RDFF0L0, 1976) i s  b a s e d  on  t h e  k in e to s o m a l  p a i r  a s  an  i n i t i a l  
f o r m a t i v e  u n i t .
By e x t e n d in g  t h e  S t r u c t u r a l  C o n s e r v a t i s m  H y p o t h e s i s  (LYNN, 1976) 
t o  m o rp h o g e n e t ic  p r o c e s s e s ,  i n i t i a l  d e v e l o p m e n t a l  e v e n t s  a r e  e x p e c t e d  
to  b e  h i g h l y  c o n s e r v a t i v e ;  m o re  v a r i a t i o n  i s  e x p e c t e d  a s  m ore  com plex  
d i f f e r e n t i a t i o n  e n s u e .  S i m i l i a r i t i e s  i n  h i g h e r  l e v e l  m o r p h o g e n e t ic  
e v e n t s  s u c h  a s  d e v e l o p m e n t a l  p a t t e r n s  ( t h e  p a t t e r n  o f  g r o w th  and 
d ep lo y m en t o f  i n c i p i e n t  o r g a n e l l e s  o r  o r g a n e l l a r  co m p le x e s )  r e f l e c t s  
r e c e n t  common a n c e s t r y  an d  c a n  b e  u s e d  t o  d e m o n s t r a t e  hom ologous 
s t r u c t u r e s .  F o r  e x a m p le ,  I  a s s i g n e d  T h ig m o k e ro n o p s is  j a h o d a i  t o  t h e  
U r o s t y l i n a  on t h e  b a s i s  o f  i t s  d e v e l o p m e n t a l  p a t t e r n :  m i d v e n t r a l
f r o n t a l  c i r r i  a r i s e  f ro m  a  l o n g i t u d i n a l  s e r i e s  o f  o b l i q u e  s t r e a k s  
(WICKLOW, 1 9 8 1 a ) .
A l th o u g h  s h a r i n g  t h e  p o s s e s s i o n  o f  v e n t r a l  p r i m o r d i a  w i t h  
P s e u d o u r o s y t l a , E p i c l i n t e s  l a c k s  t h e  m i d v e n t r a l  c i l i a t u r e  c h a r a c t e r i s t i c  
o f  t h e  U r o s t y l i n a .  The m o r p h o g e n e t ic  p a t t e r n  o f  E p i c l i n t e s  i s  
d i v e r g e n t  from  o t h e r  h y p o t r i c h s  s t u d i e d  t h u s  f a r .
P h y l o g e n e t i c  c o n s i d e r a t i o n s . I n  1972 B0RR0R p r o v i s i o n a l l y  i n c l u d e d  
E p i c l i n t e s  i n  t h e  U r o s t y l i d a e :  h e  r e c o g n i z e d  E_. am b ig u u s  a s  t h e  s o l e
s p e c i e s  o f  t h i s  g e n u s ,  l i s t i n g  7 s y n o n o m ie s .  L a t e r ,  i n  r e d e f i n i n g  t h e  
U r o s t y l i d a e ,  B0RR0R (19 7 9 )  e x c lu d e d  E p i c l i n t e s  on t h e  b a s i s  o f  a b s e n c e  
o f  m i d v e n t r a l  c i r r i .
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FAURE-FREMET Cl961) an d  TUFFRAU (1979) i n c l u d e d  E p i c l i n t e s  i n  
t h e  f a m i l y  K e r o n id a e .  CORLISS (1979)  a l s o  a p p e n d e d  E p i c l i n t e s  t o  t h e  
K e ro n id a e  b u t  a s  i n c e r t a e  s e d i s , w h e re a s  JANKOWSKI (1979) p l a c e  t h i s  
g e n u s  i n  t h e  f a m i l y  O x y t r i c h i d a e .
C l a s s i f i c a t i o n  o f  E p i c l i n t e s  i n  so many d i f f e r e n t  f a m i l i e s  i s
n o t  s u r p r i s i n g :  i t s  g e n e r a l  ana to m y  and  b e h a v i o r ,  e v e n  a t  t h e  l i g h t
m ic r o s c o p e  l e v e l ,  d i s p l a y  u n i q u e ,  e v e n  b i z a r r e  c h a r a c t e r s  m aking
• «
ta x o n o m ic  ju d g e m e n ts  d i f f i c u l t .  T he  s p e c i f i c  name c h o s e n  by  MULLER 
i n  1786 s t i l l  seems j u s t i f i e d .
U l t r a s t r u c t u r a l  and  m o r p h o g e n e t i c  d a t a  p r o v i d e  a d d i t i o n a l  means 
to  t e s t  t h e  p h y l o g e n e t i c  f i t  o f  E p i c l i n t e s  t o  o t h e r  h y p o t r i c h  f a m i l i e s .  
Fo r  e x a m p le ,  t h e  p r e s e n t  s t u d y  j u s t i f i e s  e x c l u s i o n  o f  E p i c l i n t e s  f ro m  
t h e  U r o s t y l i n a :  m i d v e n t r a l  c i r r i  a r e  a b s e n t  ( i n d e e d  f r o n t a l  c i l i a t u r e
i s  l i m i t e d  t o  a  s i n g l e  ro w  o f  5 c i r r i  i n  t h e  o p i s t h e ) . When com pared  
w i t h  K ero n a  and  O x y t r i c h a , E p i c l i n t e s  e x h i b i t s  s i g n i f i c a n t  
u l t r a s t r u c t u r a l  and  d e v e l o p m e n t a l  d i f f e r e n c e s .  I n  K ero n a  (WICKLOW,
1979) m o s t o b l i q u e  c i r r a l  row s d i f f e r e n t i a t e  from  f r o n t a l  p r i m o r d i a  
w h i l e  t h e  r e m a in in g  c i r r a l  row s a r i s e  f rom  p r i m o r d i a  w h ic h  o r i g i n a t e  
w i t h i n  p a r e n t a l  row s i n  a  s i m i l a r  m anner  a s  o c c u r s  i n  P a r a u r o s t y l a  
w e i s s e i  (GRIMES and  L ’HERNAULT, 1 9 7 8 ) .  T h i s  i n f o r m a t i o n  d e m o n s t r a t e s  
t h e  v e n t r a l  c i l i a t u r e  o f  E p i c l i n t e s  an d  t h a t  o f  K e ro n a  t o  b e  n o n -  
h o m o lo g o u s .
The p a t t e r n  o f  c o r t i c a l  m o rp h o g e n e s i s  o f  E p i c l i n t e s  i s  a l s o  q u i t e  
d i f f e r e n t  f rom  t h a t  o f  O x y t r i c h a  ( s e e  GRIMES, 1 9 7 2 ) ;  t h i s  i n d i c a t e s  
a  w id e  p h y l o g e n e t i c  gap b e tw e e n  t h e s e  g e n e r a .  B o th  K ero n a  an d  O x y t r i c h a  
h o w ev er ,  s h a r e  a  d e v e l o p m e n t a l  p a t t e r n  c h a r a c t e r i s t i c  o f  s p o r a d o t r i c h i n e  
h y p o t r i c h s .  The p r e s e n t  s t u d y  f a l s i f i e s  h y p o th e s e s  t h a t  i n c l u d e
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E p i c l i n t e s  i n  c u r r e n t  h y p o t r i c h  s u b o r d e r s .
C l e a r l y ,  E p i c l i n t e s  p o s s e s s e s  a  u n i q u e  c o m b in a t io n  o f  c h a r a c t e r s  
t h a t  d i s t i n g u i s h  i t  f ro m  o t h e r  h y p o t r i c h s .  C o r t i c a l  m o rp h o g e n e s i s  i s  
b a s e d  on 4 k i n d s  o f  p r i m o r d i a ;  m e d ia n  c i r r a l  ro w s  a r i s e  f rom  f r o n t a l  
( i n  t h e  o p i s t h e  o n l y ) ,  s o m a t i c ,  and  c a u d a l  p r i m o r d i a .  S to m a to g e n e s i s  
in  t h e  p r o t e r  p r o c e e d s  d o r s a l  t o  t h e  p a r e n t a l  b u c c a l  m e m b r a n e l l e s , 
w h ic h  a r e  s u b s e q u e n t l y  d i s m a n t l e d  an d  r e s o r b e d .  I n i t i a t i o n  o f  t h e  
o p i s t h e  o r a l  p r im o rd iu m  o c c u r s  n e a r  t h e  c e l l  s u r f a c e ;  f u r t h e r  
d e v e lo p m e n t  t h e n  p r o c e e d s  w i t h i n  a  s u b s u r f a c e  p o u c h  t h a t  l e n g t h e n s  
p o s t e r i o r l y .  T h i s  c o m b in a t i o n  o f  d e v e lo p m e n ta l  f e a t u r e s  a r e  a b s e n t  
i n  o t h e r  s p i r o t r i c h s  s t u d i e d  t h u s  f a r .
S p e c i a l i z a t i o n s  o f  t h e  d o r s a l  b r i s t l e  com plex  - c y l i n d r i c a l  p a p i l l a e  
t h a t  h o u s e  t h e  b r i s t l e  c i l i a ,  p a p i l l a r y  c i s t e m a e ,  n em a to d esm a l  
g r a n u l e s  -  a s  w e l l  a s  t h e  m u l t i l a y e r e d ,  i n t r a a l v e o l a r ,  m e m b r a n e - l ik e  
sy s te m  o f  t h e  c o r t e x  s e r v e  t o  r e n d e r  E p i c l i n t e s  a s  u n i q u e  among t h e  
h y p o t r i c h s .  Homology o f  t h e s e  s t r u c t u r e s  w i t h  t h o s e  o f  o t h e r  
h y p o t r i c h s  i s  w a n t i n g .
I n  a d d i t i o n  t o  u l t r a s t r u c t u r a l  and  d e v e l o p m e n t a l  a n o m o l i e s ,  
E p i c l i n t e s  i s  a l s o  m arked  by  i t s  e x t r e m e  d e g r e e  o f  c o n t r a c t i l i t y .  
A l th o u g h  p r e s e n t  i n  s u c h  fo rm s  a s  Psam m om itra  a n d  S t i c h o t r i c h a s, h i g h  
c o n t r a c t i l i t y  i s  uncommon i n  h y p o t r i c h s ;  c o n t r a c t i l i t y  i s  com m onplace 
in  h e t e r o t r i c h  and  k a r y o r e l i c t i d  c i l i a t e s .
The o r g a n i z a t i o n  o f  m e m b ra n e l le s  and  c i r r i  o f  E p i c l i n t e s  i s  
c o n s i s t e n t  w i t h  t h e  g e n e r a l  s t r u c t u r a l  p a t t e r n  w i t h i n  t h e  S p i r o t r i c h i d a ;  
t h e  p a t t e r n  o f  m o r p h o g e n e s i s ,  p a u c i t y  o f  a . f r o n t a l  c i l i a t u r e ,  a s  w e l l  
a s  u l t r a s t r u c t u r a l  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  c o r t e x  and  d o r s a l  b r i s t l e  
co m p lex ,  h o w e v e r ,  a r e  i n c o n s i s t e n t  w i t h  p r e s e n t l y  known s p i r o t r i c h
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p a t t e r n s .  T h e s e  s p e c i a l i z a t i o n s  s u g g e s t  t h a t  E p i c l i n t e s  h a s  d iv e r g e d  
from  o t h e r  h y p o t r i c h  o r  h e t e r o t r i c h  o r d e r s  e a r l y  i n  s p i r o t r i c h  
e v o l u t i o n .  T h i s  d i v e r g e n c e ,  m arked  b y  b e h a v i o r a l ,  m o r p h o g e n e t i c ,  and  
u l t r a s t r u c t u r a l  a t t r i b u t e s ,  s u g g e s t s  a  p h y l o g e n e t i c  gap  s u f f i c i e n t l y  
w id e  t o  w a r r a n t  s e p a r a t i o n  o f  t h i s  g e n u s  i n t o  i t s  own s u b o r d e r :  
t h e  E p i c l i n t i n a .
D i a g n o s i s  o f  t h e  E p i c l i n t i n a  
O rd e r  HYPOTRICHIDA STEIN 1859 
S u b o rd e r  E p i c l i n t i n a  ( n .  s u b o r d . )
D i a g n o s i s .  H ig h ly  c o n t r a c t i l e ,  e l o n g a t e ,  m u l t i m a c r o n u c l e a t e ,  
m a r in e  e p i b e n t h i c  c i l i a t e s  w i t h  s l i g h t  a n t e r i o r  c e p h a l i z a t i o n  and  
e x t re m e  p o s t e r i o r  a t t e n u a t i o n .  V e n t r a l  c i l i a t u r e  c o m p r i s e s  num erous 
o b l i q u e  row s o f  m e d ia n  c i r r i ,  t h e  m a j o r i t y  o f  w h ic h  d i f f e r e n t i a t e  
d u r in g  m o rp h o g e n e s i s  from  s o m a t ic  an d  c a u d a l  p r i m o r d i a ;  f r o n t a l  
p r i m o r d i a  a r e  g e n e r a l l y  l a c k i n g  e x c e p t  f o r  a  s i n g l e  f r o n t a l  p r im o rd iu m  
p r o d u c in g  o n e  m e d ia n  row  i n  t h e  o p i s t h e .  D o r s a l  b r i s t l e s  p r o j e c t  
f rom  c y l i n d r i c a l  p a p i l l a e .  A s y s te m  o f  m u l t i p l e ,  m e m b ra n e - l ik e  
i n t r a a l v e o l a r  m a t e r i a l  i s  p r e s e n t  w i t h i n  t h e  c o r t e x .
F a m i ly  E p i c l i n t i d a e  ( n . f a m . )
D i a g n o s i s .  As a b o v e .
One g e n u s ;  Type -  E p i c l i n t e s  STEIN, 1862
_E. am b iguus  CRULLER, 1786) BUTSCHLI, 1889 ( t y p e  by s u b s e q u e n t  
d e s i g n a t i o n )
Ei. c a n d a t u s  BULLINGTON, 1940 ( i n c e r t a e ,  s e d i s )
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